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Resumen

La importancia ecologica de las hormigas se debe a su papel como modificadoras
del suelo, depredadoras y por sus relaciones con gran cantidad de plantas, animales y
hongos. Debido a su naturaleza cambiante en las dunas costeras se desarrollan comunidades
vegetales que pertenecen a distintas etapas de la sucesion natural. En La Reserva de La
Mancha, Ver. Existe un mosaico de vegetacion de dunas costeras bien conservado en donde
las etapas de la sucesion vegetal estan determinadas por la topografia de las dunas. En este
trabajo estudiamos la riqueza, la diversidad y la composicion faunistica de las comunidades
de hormigas de cuatro tipos de vegetacion (pastizal, matorral, selva baja caducifolia y selva
mediana subperennifolia) a lo largo de un gradiente sucesional. Encontramos un total de
121 especies, de 41 géneros y siete subfamilias. El pastizal fue el sitio mas pobre (21
especies) y la selva mediana el mas rico (102). Las siete especies mas abundantes que en
conjunto aportaron el 40.8% del total de registros fueron Solenopsis molesta (21.6%), S.
geminata (19.5%), Azteca velox (14%), Brachymyrmex sp. 1LM (11.7%), Dorymyrmex
bicolor (11.2%), Camponotus planatus (11%) y Pheidole susannae (10.7%). La
composicion faunistica de los sitios fue muy diferente, con casi el 40% de las especies
presentes en un solo sitio. Todos los sitios, con excepcion del pastizal, tuvieron
abundancias elevadas de varias especies tipicas de sitios perturbados. El andlisis de
similitud en cuanto a numero y composicion de especies agrupa a las dos selvas en un
grupo y al pastizal y al matorral en otro, con més de 60% de disimilitud entre ambos; la
similitud entre las dos selvas sugiere que éstas representan etapas avanzadas de dos
sucesiones diferentes. De los 12 gremios tréficos obtenidos y de acuerdo a lo esperado, el
pastizal tuvo el espectro mas pobre, y la selva mediana el mas rico. La similitud entre sitios
de acuerdo a su espectro de gremios fue igual a la similitud encontrada con la riqueza y la
composicion faunistica. Se encontraron cuatro especies invasoras, dos de ellas autoctonas
que por su elevada abundancia representan una amenaza a las comunidades nativas en el

matorral y en las dos selvas.
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CAPITULO 1

Introduccion

1. Las comunidades de hormigas en las dunas costeras

En México conocemos muy poco acerca de las comunidades de hormigas a pesar de
que se ha documentado ampliamente su gran importancia ecologica y su dominancia en
cuanto a abundancia y biomasa en la mayoria de los ecosistemas terrestres (Fittkau y
Klinge 1973, Brown 2000). Estos insectos son un grupo natural muy diverso y con gran
sensibilidad a los cambios en las condiciones ambientales, por lo que constituyen un
excelente grupo para establecer comparaciones entre sus comunidades en diferentes
ecosistemas (Holldobler y Wilson 1990, Andersen 2000).

A nivel mundial las comunidades de hormigas que viven en los ambientes costeros
estan entre las menos estudiadas, y solo hasta muy recientemente se ha enfatizado su
importancia en estos sitios (Howe et al. 2010). Los ecosistemas que se desarrollan en las
costas estan entre los mas dinamicos y complejos de la tierra, pues son modelados
intensamente por procesos fisicos -como la accidon del agua y del viento- y por procesos
bioldgicos (McLachlan 1991); en los ecosistemas costeros en donde existen dunas de arena
la heterogeneidad ambiental aumenta debido al relieve sinuoso y al establecimiento de
varios tipos de comunidades vegetales (Martinez et al. 2004).

En los climas templados las comunidades de hormigas de la vegetacion de dunas
costeras son siempre pobres en especies (entre 3 y 24 especies, Boomsma y De Vries 1980;
Ruano et al. 1995); en estos sitios la riqueza de especies, la diversidad y la abundancia de
hormigas se incrementan a lo largo de la sucesion vegetal, con los mayores valores en los
sitios de mayor cobertura (Boomsma y Van Loon 1982; Ruano et al. 1995). Sin embargo,
se ha encontrado que los estados sucesionales de las comunidades de hormigas no estan
coordinados con los estados de la sucesion vegetal, siendo la riqueza y la composicion de
especies de hormigas relativamente independientes de las de la vegetacion (Gallé 1991).

En las dunas costeras tropicales las comunidades son generalmente mas ricas,

aunque el namero de especies varia mucho entre localidades (entre 22 y 92 especies); en



estos ecosistemas una mayor riqueza se encuentra correlacionada con una mayor
heterogeneidad y complejidad del habitat (Fontenla 1993, Durou et al. 2002, Vargas et al.
2007). La composicion faunistica de estos ensambles también varia mucho y esta siempre
en funcion del tipo de vegetacion (Fontenla 1993, Cardoso et al. 2010) y de la cobertura
vegetal (Durou et al. 2002).

En el litoral mexicano del Golfo de México gran parte de las dunas costeras en
estado natural ha desaparecido, debido al extensivo manejo agropecuario, los asentamientos
humanos y las actividades turisticas (Moreno-Casasola 2006). Sin embargo, en las costas
del estado de Veracruz todavia existen grandes sistemas de dunas costeras bien
conservados, que pueden adentrarse tierra adentro hasta 3 km. Uno de estos sistemas se
encuentra en los terrenos de la reserva ecologica del Centro de Investigaciones Costeras La
Mancha (CICOLMA).

En este sitio la vegetacion de dunas sigue un gradiente de sucesion que va desde la
vegetacion pionera y pastizales en las playas y dunas mas jovenes hasta la selva mediana
subperennifolia establecida en las dunas mas viejas (Moreno-Casasola y Travieso 2006,
Castillo 2006). Por su gran heterogeneidad ambiental las dunas costeras de La Mancha son
un sitio idoneo para el estudio de los ensambles de especies de diversos grupos biologicos y
sus cambios en los diferentes tipos de vegetacion a lo largo del proceso de sucesion natural.

Los estudios sobre hormigas en La Mancha incluyen diversos aspectos de las
interacciones hormiga-planta (Rico-Gray 1989, 1993; Mehltreter et al. 2003), estimaciones
de la riqueza y la abundancia de especies invasoras (Fragoso y Rojas 2009) y el registro de
especies en la zona en inventarios faunisticos (Rojas 2001, 2011) y en estudios
taxondmicos (MacKay et al. 2004). No existe hasta el momento ninglin estudio sobre las
hormigas a nivel de sus comunidades.

Esta investigacion examina las comunidades de hormigas de cuatro ambientes
terrestres del mosaico de vegetacion costera de La Mancha: el pastizal natural, el matorral,
la selva baja caducifolia y la selva mediana subperennifolia a partir de su riqueza,
diversidad, composicion faunistica y estructura trofica, y establece una linea base de
conocimiento de las especies invasoras en los sitios. Aunque en el protocolo de muestreo

estandarizado algunas técnicas de colecta manipularon el ambiente y ayudaron a encontrar
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algunos patrones, nuestra aproximacion no es experimental, sino observacional y
descriptiva. Este trabajo es el primero en su tipo en México y pretende contribuir al

conocimiento de la ecologia de comunidades de este importante grupo de insectos.

2. Generalidades de las hormigas

Las hormigas pertenecen al orden Hymenoptera que constituye un grupo
monofilético de Endopterygota (Vilhelmsen 2001) y se le propone como grupo hermano de
Mecopterida que incluye a Lepidoptera, Diptera, Trichoptera y Siphonaptera (Castro y
Dowton 2005). Estan ubicadas dentro de la superfamilia Vespoidea que incluye a 10
familias (Sharkey 2007).

Todas las hormigas pertenecen a la familia Formicidae, taxéon monofilético
(Grimaldi y Agosti 2000) con los siguientes caracteres unicos dentro de Vespoidea: a)
glandula metapleural en las hembras, donde se producen sustancias micostaticas y
bacteriostaticas y que puede perderse secundariamente en las especies arboricolas (Brown
1968, Holldobler y Engel-Siegel 1984); b) estrechamiento del primer (y segundo) segmento
del metasoma (peciolo y, en su caso, postpeciolo); c¢) antena acodada por alargamiento del
primer artejo antenal, d) la reina se desprende de las alas después del apareamiento y e)
casta morfologica de obreras (Bolton 2003).

Existe un buen registro fosil, con representantes de 60 géneros vivientes y 100
extintos. Los fosiles més antiguos son del ambar de Francia y de Burma del Cretacico
temprano y sugieren que el ancestro comin mas reciente de las hormigas vivid hace mas de
120 millones de afos (Grimaldi y Engel 2005), aunque los datos moleculares estiman hasta

143 ma (Brady et al. 2006), o atin 176 ma (Moreau et al. 2006).

Ecologia

Las hormigas son insectos sociales muy importantes ecoldégicamente, ya que juegan
papeles clave en los ecosistemas como modificadoras del suelo (Lobry de Bruyn y
Conacher 1990) y depredadoras de invertebrados (Gotwald 1995), ademas de que
establecen interacciones mutualistas con cientos de especies de plantas (Jolivet 1996) y

hongos (Schultz y McGlynn 2000). Se ha propuesto que debido a sus efectos directos e
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indirectos en las propiedades del suelo se les puede considerar ingenieras del ecosistema
(Folgarait 1998).

Aunque viven en practicamente todos los ambientes terrestres desde la tundra hasta
los bosques tropicales (Holldobler y Wilson 1990) son especialmente dominantes en las
selvas tropicales del mundo, principalmente de Centro y Sudamérica (Brown 2000, Kaspari
2005), siendo uno de los grupos con mayor aporte de individuos y de biomasa al
ecosistema (Fittkau y Klinge 1973, Davidson et al. 2003). Junto con los termes representan
mas de 50% de la biomasa de insectos en las selvas tropicales (Wilson y Holldobler 2005).
En su estudio del dosel de la selva Erwin (1989) encontré que casi el 70% de los individuos

de artrépodos fueron hormigas.

Sociabilidad

Las hormigas son consideradas eusociales, ya que tienen colonias con una estructura
compleja en la que los individuos adultos pertenecen a dos o mas generaciones que
contribuyen al mantenimiento de la colonia y al cuidado de las crias, y en la que existe una
division del trabajo reproductivo (Wilson 1971).

Las colonias estdn formadas por: a) una reina (o varias, segin la especie y otros
factores), hembra alada, generalmente grande y con los ovarios desarrollados para la puesta
de huevos; b) las obreras, también hembras pero estériles y sin alas, encargadas de todo el
trabajo de la colonia, y c) los machos cuya Unica funcion es fecundar a las reinas virgenes
generalmente de otras colonias. Los soldados constituyen otra casta presente en muchas
especies cuya funcion es defender el nido y las columnas de forrajeras (Bourke y Franks
1995). La organizacion y el funcionamiento de la colonia son posibles gracias a su sistema
de comunicacidn, basado principalmente en sefales quimicas (Paterson 2011). Diversas
sustancias que envian mensajes distintos, son repartidas a toda la colonia a través del
intercambio de alimento liquido de boca a boca y del acicalamiento mutuo.

Las colonias pasan generalmente por tres estadios en su ciclo de vida: el de
fundacion en el que la reina cuida y alimenta ella sola a la primera generacion de obreras; el
ergondmico en el que crece la poblacion de obreras y su talla promedio; y el estadio

reproductivo en el que al cabo de meses o afos, segiin la especie, la colonia empieza a
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producir nuevas reinas y machos que saldran a aparearse durante el vuelo nupcial (Oster y
Wilson 1978).
Diversidad

Las hormigas son de distribuciéon cosmopolita y solamente la Antartida, Islandia,
Groenlandia y las islas del Pacifico Central carecen de especies nativas (Holldobler y
Wilson, 1990). A nivel mundial Bolton (1994, 1995) reconoce ocho regiones
zoogeograficas que albergan faunas de hormigas caracteristicas, con una gran cantidad de
endemismos a nivel de género.

A escala global, como en muchos grupos animales, la diversidad de hormigas
disminuye de forma continua siguiendo dos gradientes: a) el latitudinal que va de los
tropicos a las tierras templadas, y b) el altitudinal que va de las tierras bajas a las grandes
altitudes (Kusnezov 1957; Fisher 1996). El factor mas importante que limita su distribucion
es la temperatura que a nivel microclimatico esta ligada al grado de insolacion del suelo, ya
que una baja temperatura y mucha humedad en el suelo a lo largo del afio pueden impedir
el forrajeo eficiente y el desarrollo de las larvas (Bruhl et al. 1999).

Se reconocen como validas 13 027 especies de 324 géneros y 16 subfamilias
(Bolton 2014) y continuamente se siguen describiendo especies nuevas, principalmente de
los tropicos humedos. Entre los géneros mas ricos estan Camponotus y Pheidole con mas
de 1 000 especies cada uno (Bolton 2014).

En México se han registrado hasta la fecha 973 especies (Rios-Casanova 2014),
muchas de ellas inicamente por referencias bibliograficas.

Veracruz es uno de los estados mas ricos con 353 especies de 80 géneros distintos
(Rojas 2011). En el estado, casi el 70% de las especies viven en localidades de la planicie
costera del Golfo de México y en las partes bajas de la Sierra de Los Tuxtlas; la fauna de

esta region estd formada casi en su totalidad por elementos de origen meso y sudamericano

(Rojas 2011).

3. Marco tedrico de ecologia de comunidades
La ecologia de comunidades tiene como principales objetivos estudiar la forma en

la que los ensambles de especies se distribuyen en el ambiente e identificar qué factores y
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procesos del medio fisico y biologico determinan su estructura y dindmica (Begon et al.
2006, Gee y Giller 1987). Esta disciplina surge principalmente por la observacion de la
gran similitud entre algunos ambientes, lo que sugiere que hay fuerzas similares que
moldean la morfologia, la historia de vida y la fisiologia de las especies, las que a su vez

determinan la estructura y la dindmica de las comunidades (Strong et al. 1984).

Concepto de comunidad

El concepto de comunidad ecologica ha variado en el tiempo y entre autores, sin
embargo hay consenso en que es un grupo de organismos de distintas especies en diferentes
proporciones que conviven en un mismo lugar y tiempo (ver por ejemplo Krebs 1978, y
Begon et al. 2006), y que interactiian entre si en una red de interacciones horizontales y
verticales (Whittaker 1975, Strong et al. 1984, Southwood 1987). Las interacciones
horizontales son la competencia y el mutualismo y las verticales son la depredacion y el
parasitismo (Gee y Giller 1987). Este concepto surgi6 en el contexto de los ensambles de
especies a nivel local y sus defensores afirman que los procesos evolutivos a grandes
escalas son poco importantes, pues las interacciones ecoldgicas que influencian la
coexistencia de las especies alcanzan su equilibrio mucho mas réapido (MacArthur 1965,
Pielou 1977). La consolidacion de esta corriente se did gracias a los resultados de los
experimentos con microcosmos, en los cuales las interacciones locales llegan a un
equilibrio generalmente en unas decenas de generaciones (Ricklefs 1989).

Sin embargo, actualmente se sabe que los ensambles de especies estan regulados no
solo por interacciones locales entre las poblaciones, sino también por procesos historicos,
biogeograficos y evolutivos que se dan a escalas mas grandes (Ricklefs y Schluter 1993,
Ricklefs 2004). Diversos autores consideran que las comunidades deben estudiarse a lo
largo del rango de distribucion de las poblaciones que las componen (metacomunidades)
argumentando que la evolucion de las caracteristicas de las especies, que les permiten
competir con €éxito u ocupar determinado nicho, no se desarrollaron a nivel de poblaciones
locales sino a lo largo de las poblaciones dentro de su rango de distribucion con un flujo
genético efectivo (Hubbell 2001, Ricklefs 2008, Harrison y Cornell 2008). En un intento de

reconciliar ambas posturas Ricklefs (2004) plantea una aproximacion holistica al estudio de
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las comunidades que por un lado considere las interacciones locales como limitante de la
membresia de las especies, y por el otro aborde los fendmenos que se dan a nivel de
regiones con ambientes heterogéneos, en donde las poblaciones son reguladas a través de la
competencia y de la seleccion del habitat.

Debido a la complejidad de las comunidades, frecuentemente las investigaciones se
circunscriben a estudiar solamente una parte de ellas, delimitada en forma un tanto
arbitraria. De este modo, la comunidad puede definirse con base en niveles taxonémicos,

grupos funcionales, habitats, localizacion geografica, etc. (Begon et al. 2006).

Concepto adoptado en este trabajo

Nuestra delimitacion de la comunidad sigue un criterio taxonémico, con las
siguientes ventajas de interpretacion ecoldgica y de obtencion de datos: a) se estudian
especies con muchas semejanzas en cuanto a ciclo de vida, morfologia, longevidad, etc.
pues las especies pertenecen a un mismo linaje, b) por sus requerimientos ecoldgicos
semejantes, las potenciales variaciones en las poblaciones pueden atribuirse a factores
similares y c¢) puede utilizarse un mismo protocolo de muestreo y un mismo grupo de
técnicas de captura, de manera que un mismo tamafio de muestra puede servir para muchas

especies del grupo al mismo tiempo (Bestelmeyer et al. 2000).

Estructura de la comunidad

La comunidad tiene ciertos atributos que determinan su estructura. En general
podemos decir que la estructura de una comunidad esta definida por la distribucion espacio-
temporal y la abundancia relativa de las especies y por la forma en la que utilizan los
recursos (May 1984). En concreto los atributos de la comunidad son la riqueza y diversidad
de especies, la composicion especifica, la abundancia de cada especie (relativa, densidad,

frecuencia, rareza, dominancia) y la estructura trofica, entre los mas importantes.

Atributos de las comunidades estudiados en este trabajo
Los atributos de las comunidades de hormigas que estudiamos en este trabajo y sus

definiciones son:



a) Riqueza de especies: Es simplemente el numero de especies encontrado en las
comunidades.

b) Diversidad: medida que integra en un indice el niimero de especies y la abundancia
relativa de cada una en las comunidades.

¢) Composicion faunistica: identidad taxondémica de las especies que forman las
comunidades.

d) Distribucion horizontal y vertical: distribucion de las especies en los distintos tipos de
vegetacion y en los distintos estratos de cada uno.

e) Estructura trofica (o funcional): cantidad de gremios troficos (o funcionales) y nimero
de especies en ellos. Se define como gremio a un conjunto de especies que comparten un

recurso y lo utilizan en forma semejante.

4. Marco tedrico de la sucesion ecoldgica

A lo largo del tiempo las comunidades ecologicas cambian en su composicion de
especies, su estructura, su diversidad y su productividad, entre otros atributos; a este
cambio se le llama sucesion ecologica. La sucesion ecologica es un proceso complejo
controlado por muchos factores y contingencias, que incluyen la disponibilidad de las
especies, las caracteristicas de sus historias de vida, las interacciones directas o indirectas,
los gradientes ambientales y las caracteristicas de los disturbios, entre otras (Connell y
Slatyer 1977, Walker y Chapin 1987).

De acuerdo con Tilman (1985) los cambios en la cantidad del recurso
(disponibilidad de luz, de N, etc.) a lo largo del tiempo son los causantes de los cambios en
la composicion de la comunidad, debido a que las especies se especializan en proporciones
especificas de estos recursos. La aproximacion mas utilizada para estudiar la sucesion
vegetal ha sido el de las cronosecuencias (Begon et al. 2006), que ante la imposibilidad de
estudiar la sucesion a lo largo de grandes periodos de tiempo, reemplazan el seguimiento
temporal por diferentes sitios con distintas edades, en el supuesto de que estas diferencias
representan los cambios que la comunidad ha experimentado a través del tiempo (sin

embargo, para un punto de vista alternativo ver Johnson y Miyanishi 2008).



La sucesion vegetal en las dunas costeras

Las dunas costeras son ambientes muy dindmicos y de gran complejidad topografica
que estan modeladas por factores fisicos como la accion del agua y del viento y por
procesos biologicos como la sucesion vegetal (McLachlan 1991). Generalmente presentan
una gran heterogeneidad topografica, lo que junto con la perturbacion frecuente por
tormentas y huracanes determina su particular dindmica espacial y temporal (Hesp y
Martinez 2007). Existen pocos sistemas naturales en el mundo que se presten tan bien para
estudiar la sucesion como los ambientes costeros, especialmente en las zonas tropicales; en
ellos se puede encontrar un gradiente que va desde sitios de suelo desnudo hasta diferentes
tipos de bosques, pasando por varias etapas intermedias de la sucesion.

En el relieve sinuoso de las dunas se establecen comunidades vegetales que
corresponden a diferentes etapas de la sucesion, por lo que en el mismo clima y aun en la
misma localidad encontramos grandes variaciones en los tipos de vegetacion (ver Martinez
et al. 2004). Las comunidades que se encuentran mas cerca de la playa y en sitios con arena
no estabilizada estan sujetas a condiciones mas severas que las de tierra adentro o de las
dunas ya estabilizadas; entre las condiciones de estrés estan la salinidad y falta de estructura
del suelo, la fuerza y salinidad del viento proveniente del mar, y el enterramiento por arena
(Moreno-Casasola y Travieso 2006). En pastizales costeros se ha encontrado que la tasa de
sucesion es lenta tanto en los estadios tempranos (de baja diversidad) como en los tardios

(de alta diversidad) (Alvarez-Molina et al. 2012).
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CAPITULO II
Métodos

1. Zona de estudio

La zona de estudio estd en la reserva del Centro de Investigaciones Costeras La
Mancha (CICOLMA), localizada en la parte central de la costa del estado de Veracruz
(96°22°40° O; 19°36°00°° N) con un rango de altitud de 0-80 m (Figura 1.). Es un sitio
geologicamente muy joven formado por la actividad volcénica del Mioceno y por depdsitos
del Cuaternario (Geissert 1999). El clima es calido subhimedo con lluvias en verano (Aw»)
con la temperatura media anual de entre 21°C en enero (el mes mas frio) y 27.3 °C en junio
(el mes mas caliente); la precipitacion media anual es de 1200-1500 mm, con 78% de la
precipitacion anual total ocurriendo durante la época de lluvias (junio-septiembre); los
vientos provenientes del norte son intensos de noviembre a febrero. Los suelos son
arenosoles calcéricos y luvicos sin estructura (Travieso y Campos 2006).

Los sitios estudiados pertenecen a la llamada vegetacion de dunas costeras y siguen
un gradiente sucesional que se corresponde con el del proceso de estabilizacion de las
dunas. En las dunas semiestabilizadas se establecen los pastizales y los matorrales; los
pastizales se encuentran en la parte alta de las dunas y los matorrales en las hondonadas
hiimedas en donde el manto fredtico es muy superficial. Las selvas se desarrollan en las
dunas estabilizadas: la selva mediana subperennifolia se encuentra en lugares planos o con
relieve ondulado y la selva baja en sitios con mayor pendiente (Moreno-Casasola y
Travieso 2006).

Pastizal natural (PA; Fig. 2A)

Tiene una cubierta vegetal de aproximadamente 60% formada por herbaceas y
arbustos bajos con espacios de arena desnuda. Las especies mas comunes son Trachypogon
plumosus (Humb. & Bonpl. ex Willd.) Nees, Andropogon glomeratus (Walter) B.S.P.,
Schizachyrium scoparium (Michx.) Nash, Chamaecrista chamaecristoides (Colladon)
Greene y la graminea anual Triplasis purpurea (Walter) Chapm. (Moreno-Casasola y
Travieso 2006).
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Figura 1. Localizacion de la zona de estudio. Mapa tomado de Moreno-Casasola, P.
(ed.). 2006. Entornos veracruzanos: la costa de La Mancha. Instituto de Ecologia,
A.C., Xalapa, México.
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Matorral (M; Fig. 2B)

Es un matorral mediano cerrado con una cobertura vegetal de 80%. Las especies
predominantes son los arbustos Randia laetevirens Standl., Pluchea odorata (L.) Cass,
Verbesina persicifolia D.C. y Mimosa chaetocarpa Brandeg., con algunos arboles aislados

(Moreno-Casasola y Travieso 2006).

Selva baja caducifolia (SB; Fig. 2C)

En este tipo de vegetacion el estrato arboreo no sobrepasa los 12 m de altura, con
muchos elementos caducifolios. Las especies dominantes son Bursera simaruba (L.) Sarg.,
Coccoloba barbadensis Jacq., Karwinskia humboldtiana (Schult.) Zucc. y Ocotea cernua
(Nees) Mez. En el estrato arbustivo dominan Crossopetalum uragoga (Jacq.) Kuntze,
Chiococca alba (L.) Hitchc, Psychotria erythrocarpa Schitdl. y Randia aculeata L.; el

estrato herbaceo es casi inexistente (Castillo 2006).

Figura 2. Los cuatro tipos de vegetacion estudiados. A-pastizal, B-matorral,
C-selva baja caducifolia, D-selva mediana subperennifolia.
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Selva mediana subperennifolia (SM; Fig. 2D)

En el estrato arboreo superior (>20m de altura) predominan Brosimum alicastrum
Swartz, Ficus cotinifolia Kunth, Cedrela odorata L.y Enterolobium cyclocarpum (Jacq.)
Griseb. En el estrato arboreo inferior (6-15m) son caracteristicas Coccoloba barbadensis
Jacq., Erithroxylum havanense Jacq., Nectandra salicifolia (Kunth) Nees y O. cernua. En
el estrato arbustivo predominan C. uragoga, Schaefferia frutescens Jacq. e Hippocratea
celastroides Kunth (Castillo 2006).

2. Muestreo de las hormigas

El muestreo de las hormigas se hizo durante los meses de mayo (época de secas) y
octubre (época de lluvias) de 1992 en PA, SB y SM y en los mismos meses de 1994 en
MA. En cada sitio se delimito una parcela de 20x20 m (400 m?), localizada al menos a 30
m de sus bordes. Se obtuvo un total de 588 muestras de hormigas utilizando seis métodos

de captura.

Muestreo estandarizado

Trampas de caida (pit-fall) (Greenslade 1964) (200 trampas). Se colocaron 25
trampas de caida en un arreglo de rejilla, con una separacion de 5 m entre cada una. Las
trampas fueron recipientes de plastico de 250 ml con un didmetro de boca de 8§ cm
enterrados a ras del suelo y llenos a 3/4 partes de una solucion de etanol al 70% con una
pizca de detergente comercial. Las trampas se dejaron en el campo durante cinco dias con
sus noches.

Trampas subterraneas (MacKay y Vinson 1989) (200 cebos) Siguiendo la misma
disposicion de rejilla se colocaron 25 trampas subterraneas separadas entre si por Sm y
enterradas a 20-30 cm de profundidad. Cada trampa consistio en un frasco de plastico de 5
ml con varias perforaciones en sus paredes; como cebos se utilizaron atin en lata
(proteinico) y una mezcla de avena y miel (carbohidratos). Los cebos se dejaron enterrados
durante 48 h.

Cebos superficiales (ver Bestelmeyer et al. 2000) (72 cebos). En tres hileras
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paralelas separadas entre si por 10 m se colocaron nueve cebos separados por 10 m cada
uno. Los cebos (del mismo tipo que los utilizados en los cebos subterraneos) se colocaron
en cajas de Petri y se depositaron sobre la superficie del suelo; en cada fecha de colecta se
recolectaron todas las hormigas atraidas a los cebos, cada hora durante 5 h (entre 10:00 y
15:00 h).

Cebos arbdreos (70 cebos). Este método se utilizd solamente en las dos selvas (SB
y SM) ya que en los otros dos sitios no existe un estrato arboreo bien definido. Los cebos se
colocaron dentro de recipientes de plastico de 150 ml atados a una altura de 1.5 m a los
troncos de diferentes especies de arboles (20 en SB y 15 en SM). Se utilizaron los mismos
cebos que en las trampas subterraneas y superficiales. Todas las hormigas presentes en los
cebos se recolectaron 5 veces a intervalos de una hora (entre 10:00 y 15:00 h).

Cuadros de hojarasca (30 muestras). Este método se utilizé en todos los sitios, con
excepcion del pastizal en donde no hay hojarasca. Se tomaron cinco muestras de hojarasca
de 1m?, una en el centro y una en cada esquina de la parcela (a una distancia de 2 m del
borde) y se procesaron con embudos de Berlese hasta que la muestra estuvo seca.

Colecta manual (16 muestras). En todos los sitios y en cada época las hormigas se
colectaron manualmente durante 4 horas por al menos 2 personas en cada sitio, revisando el
follaje, epifitas y tallos huecos (colecta manual-vegetacion), suelo, dentro y bajo troncos

podridos, hojarasca, etc. (colecta manual-suelo).

Muestreo no estandarizado

Con este nombre nos referimos a las numerosas recolectas manuales de hormigas
que se hicieron fuera del protocolo estandarizado y que permitieron capturar especies no
obtenidas con el otro muestreo.

Las hormigas se montaron en seco (una serie de cada especie de cada trampa) para
su identificacion. Para la identificacion de las especies se utilizaron publicaciones
especializadas y por comparacion con material de referencia de las colecciones de W.P.

Mackay (University of Texas, El Paso, Tx.) y de la coleccion de Formicidae del
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Laboratorio de Invertebrados del Suelo (INECOL)!. Ejemplares de referencia estan

depositados en ambas colecciones. La nomenclatura que seguimos es la de Bolton et al.
(2007).

3. Analisis de los datos
El anélisis de los datos, asi como los métodos particulares utilizados en los capitulos

111, IV, y V de este trabajo se detallan en su seccion correspondiente.

! La més reciente propuesta de clasificacion de la subfamilia Ponerinae se public en junio
de este afio (Schimidt y Shattuck 2014) coincidiendo con la fecha de publicacion del
articulo correspondiente al capitulo III de este trabajo (Rojas et al. 2014). En la propuesta
de Schmidt y Shattuck (2014) tres de las cuatro especies de Pachycondyla encontradas en
La Mancha se asignan a géneros distintos: P. villosa y P. crenata se ubican en Neoponera,
mientras que P. stigma en Pseudoponera, cambios que no incluimos en nuestro articulo.
Para mantener la congruencia de la nomenclatura entre todos los capitulos de esta tesis,
conservamos a estas especies dentro del género Pachycondyla.
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Ant Communities along a Gradient of Plant Succession

in Mexican Tropical Coastal Dunes

Las comunidades de hormigas de un gradiente de sucesion vegetal

en las dunas costeras de La Mancha, Ver.
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Introduction

Abstract

Most of Mexican coastal dunes from the Gulf of Mexico have been severely disturbed by
human activities. In the state of Veracruz, the La Mancha Reserve is a very well preserved
coastal community of sand dunes, where plant successional gradients are determined
by topography. In this study we assessed species richness, diversity and faunal composi-
tion of ant assemblages in four plant physiognomies along a gradient of plant succes-
sion: grassland, shrub, deciduous forest and subdeciduous forest. Using standardized
and non-standardized sampling methods we found a total of 121 ant species distributed
in 41 genera and seven subfamilies. Grassland was the poorest site (21 species) and
subdeciduous forest the richest (102 species). Seven species, with records in 210% of
samples, accounted 40.8% of total species occurrences: Solenopsis molesta (21.6%), S.
geminata (19.5%), Azteca velox (14%), Brachymyrmex sp. 1LM (11.7%), Dorymyrmex
bicolor (11.2%), Camponotus planatus (11%) and Pheidole susannae (10.7%). Faunal
composition between sites was highly different. Nearly 40% of all species were found in
a single site. In all sites but grassland we found high abundances of several species typi-
cal of disturbed ecosystems, indicating high levels of disturbance. A species similarity
analysis clustered forests in one group and grassland and shrub in another, both groups
separated by more than 60% of dissimilarity. Similarity of ant assemblages suggests that
deciduous and subdeciduous forests represent advanced stages of two different and
independent successional paths.

poorly studied. However, the importance of these ecosystems
for conservation of ants has been recently recognized (Howe

Ants are social insects with important ecological func-
tions. They influence ecosystems through soil bioturbation
(Lobry de Bruyn & Conacher, 1990), predation of inverte-
brates (Gotwald, 1995) and mutualistic interactions with hun-
dreds of plant species (Jolivet, 1996). Due to their high di-
versity, numerical and biomass dominance (Fittkau & Klinge,
1973, Brown, 2000) and sensitivity to environmental changes
(Andersen, 1995), ants constitute an ideal group to inquire
about patterns in community characterization. Coastal dunes
are complex and very dynamic environments that have been
shaped by biological and physical processes like water and wind
action (McLachlan, 1991). Its high environmental heteroge-
neity is determined by distinct landforms and different plant
communities (Martinez et al., 2004),

Antcommunities from coastal environments have been

ISSN: 0361-6525

etal., 2010). Communities from temperate and tropical coastal
ecosystems are markedly different. In general, ant communi-
ties from temperate marine coasts have a low number of spe-
cies and. independently of the number of sites included in a
given locality. the number of species never surpass two dozen.
For example, Boomsma and De Vries (1980) in The Netherlands
recorded only three species in sparsely vegetated sand dunes
and grasslands, whereas studies in successional gradients from
pioneer vegetation to mature forests carried out in Finland
(Gallé, 1991) and Spain (Ruano et al.,1995), recorded 19 and
24 species respectively. In temperate dunes, species richness,
abundance and equitability increases along vegetation suc-
cession, with higher values being found in sites with a more
dense plant cover (Boomsma & Van Loon, 1982; Ruano et al.,
1995). Positive correlations have also been observed between

Open access journal: http://periodicos.ucfs.br/ojs/index.php/sociobiology
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composition of ant assemblages and a more complex habitat
(Boomsma & Van Loon, 1982). These attributes of ant as-
semblages, however, are relatively independent of diversity
and composition of vegetation, suggesting that in temperate
coastal systems, plant succession stages are not coordinated
with successional stages of ant communities (Gallé, 1991).

In tropical coastal dunes the number of ant species is
more variable. Studies in comparable vegetation mosaics. re-
corded from 22 to 92 species in Cuba (Fontenla, 1993, 1994).
Mexico (Durou et al.. 2002). and Brazil (Bonnet & Lopes,
1993; Texeira et al., 2005; Vargas et al., 2007; Cardoso et
al., 2010). In these systems species richness varies between
habitats, with higher values being found in more complex and
heterogeneous habitats (Fontenla, 1993; Durou et al., 2002;
Vargas et al., 2007). Faunal composition is another attribute
of tropical coast ant assemblages that strongly varies with the
type of vegetation (Fontenla, 1993; Cardoso et al., 2010) and
plant cover (Dorou et al.. 2002).

Most of natural undisturbed coastal dunes of the Mexi-
can littoral zone of the Gulf of Mexico have disappeared due
to extensive farming management, human settlements and
touristic activities (Moreno-Casasola, 2006). However, the
state of Veracruz still harbors some well-preserved sites of
coastal dunes that can enter inland up to 3 km. One of these
sites is found within the Ecological Reserve of the Centro de
Investigaciones Costeras La Mancha (CICOLMA). In the
dunes of La Mancha environmental gradients related to the
force of the wind. sand movement, and depth of water table
(ultimate mediated by topography). determine the establish-
ment of different plant communities (Moreno-Casasola &
Vazquez, 2006). In this zone the vegetation follows a succes-
sional gradient, from pioneer plants and grasslands growing
on the beach and young dunes, to deciduous and subdecidu-
ous tropical forests established on older dunes. This last com-
munity constitutes the last remnant of this kind of forest in the
Gulf of Mexico growing in sandy soils (Moreno-Casasola &
Travieso. 2006).

Several studies of ants have been conducted at La
Mancha, including numerous aspects of plant-ant interactions
(Rico-Gray, 1989. 1993; Mehltreter et al., 2003), evaluation of
some invasive ants (Fragoso & Rojas, 2009). records in check-
lists (Rojas 2001, 2011) and taxonomical studies (Mackay et
al., 2004). So far. no studies characterize the complete ant
community in any vegetation type of this site have been pu-
blished.

The main objective of our study was to describe the
ant communities of La Mancha in four types of vegetation
that represent a gradient of plant succession on coastal dunes.
Communities were characterized considering species rich-
ness, diversity, abundance and species composition. We hy-
pothesized that richness and diversity would increase along
the vegetation successional gradient; that each stage will have
different faunal composition, and that differences will be
higher between early and late successional stages.

Material and methods
Study area

The study area is located at the Centro de Investiga-
ciones Costeras La Mancha (CICOLMA) in the coast central
region of Veracruz State (96°22°40” W, 19°36°00” N) with
an altitudinal range of 0-80 m elevation. The CICOLMA field
station covers a total area of 83 ha. The zone is geologically
young, shaped by Miocene volcanic activity and by Quater-
nary deposits (Geissert. 1999). The weather is characterized
by an annual average temperature of 25°C and an annual pre-
cipitation of 1500 mm, with the large amount of rains (78%)
occurring during the rainy season of June-September. Soils
are unstructured luvic and calcaric arenosols (Travieso &
Campos. 2006).

Sampling sites were established on four different suc-
cessional stages of coastal dune vegetation: grassland, shrub.
deciduous forest and subdeciduous forest (Fig 1). Grasslands
and shrubs are found in semi stabilized dunes. with grasslands
being found in upper dry parts of the dunes and shrubs on hu-
mid depressions, where water table is higher. Tropical forests
grow over stabilized dunes with subdeciduous forests being
established on flat sites or sites with level relief, and decidu-
ous forests located on more steep sites (Moreno-Casasola &
Travieso, 2006).

Grassland (G). (Fig 1A) - With a plant cover of nearly
40%. this community includes grasses and short shrubs that
alternate with open spaces of bare sand. Common species are
Trachypogon plumosus (Humb. & Bonpl. ex Willd.) Nees,
Andropogon glomeratus (Walter) B.S.P. and Chamaecrista
chamaecristoides (Colladon) Greene (Moreno-Casasola &
Travieso, 2006).

Fig 1. La Mancha plant physiognomies sampled in this study.
A — Grassland, B — Shrub, C — Deciduous forest, D — Subdecidu-
ous forest.
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Shrub (8), (Fig 1B) - Medium size (2-3 m high) closed
canopy shrub with a plant cover of 80% and with some iso-
lated tress. Predominant species are shrubs Randia laetevirens
Standl., Pluchea odorata (L.) Cass. and Mimosa chaetocarpa
Brandeg. (Moreno-Casasola & Travieso, 2006).

Deciduous forest (DF), (Fig 1C) - Trees reach 12m
height, with many deciduous species. Most common species
are Bursera simaruba (L.) Sarg. Coccoloba barbadensis
Jacq. and Ocotea cernma (Nees) Mez. The understory stratum
is dominated by Crossopetalum uragoga (Jacq.) Kuntze,
Chiococea alba (L.) Hitche. and Randia aculeata L. grasses
and herbs are almost absent (Castillo, 2006).

Subdeciduous forest (SF), (Fig 1D) — The canopy
(>20m height) 1s dominated by Brosimum alicastrum Sw.,
Ficus cotinifolia Kunth, Cedrela odorata L. and Enterolobium
cyclocarpum (Jacq.) Griseb., whereas the lower canopy
(6-15 m) 1s characterized by Erithroxylum havanense Jacq.,
Nectandra salicifolia (Kunth) Nees and Ocotea cernua. The
species Crossopetalum uragoga, Schaefferia frutescens Jacq.
and Hippocratea celastroides Kunth predominate in the shrub
stratum (Castillo, 2006).

Ant sampling

Our sampling was performed only in one plot per
vegetation type (no replicates); however we consider that the
amount of traps and eight different sampling methods made
this study valid for site comparisons.

Standardized sampling (SS). Sampling of grassland.
deciduous forest and subdeciduous forest was performed dur-
ing 1992 whereas shrub was sampled two years later (1994).
In eachsite, a 20x20m (400m?) plot was delimited and located
at least 30m inside the respective vegetation type; the plot was
a grid each five meters. Sampling was made in the dry (May)
and rainy (October) seasons. A total of 588 samples were ob-
tained, using the following standardized sampling methods:

Pitfall traps (based on Greenslade, 1964) (200 traps) -
In each site and plot 25 plastic container traps were set at dis-
tances of five meter intervals in a grid pattern. Each container,
with a volume of 250 ml and a diameter of 8 cm, was buried
at ground level and filled 3/4 with 70% ethanol and a small
quantity of commercial detergent. Traps remained in the field
five days.

Subterranean baits (200 baits) - Following the same grid
pattern, 25 subterranean baits were set in each site and plot.
Fach bait was buried at 20-30 ¢m depth, inside a plastic vial
of 5 ml volume and with several holes in the walls (Mackay &
Vinson, 1989): tuna fish and a mixture of honey and oatmeal
were used as bait. Traps were left buried for 48 hours.

Surface baits (72 baits) (see Bestelmeyer et al., 2000) -
In each site and plot nine surface (three per row) baits were
placed along three parallel rows separated 10 meters. In each
row baits were separated 10 m each. A teaspoon of bait (the
same type used in subterranean sampling) was placed within a

10em diameter plastic Petri dish, deposited aboveground and
left for S hours (from 10:00 to 15:00 h). Attracted ants were
collected at one hour intervals.

Arboreal baits (70 baits) - This method was used only
in the two forests, because trees were nonexistent or very
scarce in G and S plots, respectively. Baits (same type used
in former methods) were placed inside plastic containers of
150ml and tied at 1.5m height in different tree species with a
minimal diameter of 20cm. Baits were left for 5 hours (from
10:00 to 15:00h); attracted ants were collected at one hour
intervals. Twenty arboreal baits were placed in DF and 15 in
SF.

Leaf-litter samples (30 samples) (see Bestelmeyer et
al., 2000) - This method was used in all sites except G, where
no litter stratum was found. In cach site five samples of litter
(1m?) were collected and processed with Berlese funnels until
the litter was dry. Samples were taken from the center and two
meters inside the four corners of each plot.

Hand sampling (16 samples) - In all sites, search and
capture of ants was performed by two persons during 4h (8 hours
per site). Sampling included vegetation (epiphytes, foliage
and hollow stems) and soil (litter, first centimeters of soil and
within and under decaying logs).

Non standardized sampling (NSS). It refers to any sam-
ple of ants obtained out of the SS protocol by hand sampling.

Ants were identified to genus level using Bolton (1994);
species were determined using specialized publications and re-
visions or by comparison with reference material from the ant
collections of W.P. Mackay and the Laboratorio de Invertebrados
del Suelo (INECOL. Xalapa). Voucher specimens of all species
were deposited in the latter Collection. Nomenclature follows
Bolton et al. (2007).

Data analysis

Seasonality - Differences in the number of species cap-
tured in rainy and dry season were analyzed with parametric
t-test for dependent samples (when normality was fitted) and
nonparametric Wilcoxon matched pair test. Analyses were
performed for each site and the following SS methods: pit-
fall traps, subterranean baits. surface baits and arboreal baits.
All these tests were performed using STATISTICA (Statsoft,
1999). Seasonality differences for a given site (SS + NSS
samples) were compared considering 95% confidence inter-
vals derived from rarefaction curves (Mao Tau, EstimateS
program version 9, Colwell, 2013).

Abundance - In order to avoid over estimation of those
species with large foraging areas or legionary habits, abun-
dance was calculated as presence/absence data (occurrence)
from SS samples. For a given species, abundance was calcu-
lated as frequency of occurrence (FO=n/N X100, where n_is
the number of samples where species 1 was found, and N is
the total number of samples). The number of occurrences in
samples was considered as an indirect measure of the relative
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abundance of each species in each site (Gottelli & Colwell,
2011) and can be used to estimate abundance distribution of
species along gradients (Andersen, 1997).

Species richness and diversity - Considering SS data,
species accumulation curves were generated as rarefaction
curves (Mao Tau) and compared to estimated richness (Chao
2 estimator) (Gotelli & Colwell, 2011) using EstimateS pro-
gram (version 9, Colwell, 2013). Diversity was calculated using
Shannon and Simpson indices; differences between vegetation
types were evaluated using the t-tests of Hutcheson (1970) and
Brower et al. (1998) for, respectively, Shannon and Simpson
indices. These analyses were performed using PAST program
(version 3, Hammer etal., 2001).

Similarity - Similarity of the four sites was calculated
following two approaches. In the first one a hierarchical simi-
larity analysis of sites was made with the presence/absence
data (SS and NSS sampling) of each species in each site (121
species per four sites). Variables were associated and clus-
tered using Kulezinski index (incidence-based) and UPGMA,
respectively and represented as a similarity dendrogram;
these analyses were performed using PATN software (Belbin,
1989). Incidence-based Sorensen index was also calculated
for comparative purposes. In the second approach we used FO
of each species obtained from SS sampling. The resultant spe-
cies per site matrix (97 x 4) was analyzed using the Morisita-
Horn index (abundance-based), from EstimateS (version 9,
Colwell, 2013).

Vertical distribution - Each species was assigned to one

of the following vertical categories: soil only. vegetation only.
both. Assignment was made considering the more frequent lo-
calization of nests (personal observations) and by consulting
natural history information available in current literature.

Results

Considering that no significant differences in number
of species were found between dry and rainy seasons for all
sites and sampling methods, except for pitfall trap data from
G and SF (see Table 1), and that similar numbers of species
were collected during dry and rainy seasons (78 and 77 spe-
cies, respectively) our results correspond to clumped data
from both seasons. In the four sites 121 ant species of 41 genera
and seven subfamilies were found. With the standardized sam-
pling 97 species (80.2 % of total) were obtained from 1440 spe-
cies occurrences from all sites; the remaining 24 species were
captured using non standardized sampling. Subfamilies with
more species were Myrmicinae (57 species) and Formicinae
(23); the genera with more species were Camponotus (16
species), Pheidole, Pseudomyrmex (14 each), Solenopsis and
Crematogaster (5 each) (Appendix 1),

The following seven species, with records in >10% of
samples, accounted for 40.8% of total species occurrences:
Solenopsis molesta (21.6%), S. geminata (19.5%), Azteca
velox (14%), Brachymyrmex sp. 1LM (11.7%), Dorymyrmex
bicolor (11.2%), Camponotus planatus (11%) and Pheidole
susannae (10.7%). Twenty eight species (23%) were repre-

Table 1. Average values and standard deviations (in brackets) in the number of ant species found in dry (x,) and rainy (X ) seasons at La Man-
cha with four standardized sampling methods (SS). The last column shows values (and 95% confidence intervals) including all species in dry
(N, and rainy (N ) seasons collected by SS and non-standardized methods, NSS. Significant differences between seasons are in bolds (ns =

no significant differences).

Pitfall Subt‘crmncan Superficial Al;horcnl $S+ NSS
(t-test) (Wilcoxon) (t-test) (Wilcoxon)
X306 X 70.52 (0.59) XF23()
4 X=1.6(1.3) X706 (0.65) X=2.1(1.3) N=l4+5.1
Grastnd 0 5 g3 L N=10£36
P=0.0007 ns ns
X=62(1.7) X=0.16 (0.37) X=38(L5)
X=64(2.5) X=02 (0.41) X=38(1.3) N=29+63
% n=2s n=2s n=9 S N=38+84
ns ns ns
X27(1.6) X088 (0.53) X417 X1.901.1)
Deciduous X=25(13) X=0.80(0.41) X=4.7(1.7) X=2(1) N26£85
forest n=25 n=25 n=9 n=20 N=31+86
ns ns ns ns
XF25(17) X =0.36 (0.76) X738(1.9) XF1(08)
Subdeciduous X =1.2 (1.5} X=044(0.58) X=32(1.6) X=2(1.6) N750£88
forest n=25 n=25 n=9 n=15 N=44 £9.5
P=0,001 ns ns ns
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sented only by a single record.

Specices richness - When considering only standardized
sampling (SS), G was the sitc with the lowest specics richness
(15 species) whereas SF forest was the richest (62). DF and S
presented an intermediate value of richness (42 specics cach).
Estimates of expected species richness for each site (Chao2
richness estimator) showed that G was the best sampled site
(77% of expected number of species), followed by SF and DF
(64 and 59%. respectively). S turned to be the worst sampled
site (56%) (Fig 2 and Table 2). When species captured with
non-standardized sampling (NSS) are added, sites followed
the same order of species richness, although percentages of
increase varied for each site. Species richness values of G and
SF were closer to those predicted by Chao2 index. even ex-
ceeding the estimated total number of species (Table 2).

Abundance - The lowest number of occurrences was
found in G (197, 13.7% of total). S was the sitc with the high-
est number of occurrences (454. 31.5% of total); however,
only with pitfall traps data was this valuc significantly differ-
ent from the other sites (ANOVA, F, ,=52.88, P < 0.0001,
Tukey HSD test; X,= 6.30, SE;= 0.31: X = 2.34, SE = 0.22:
X,= 260, SE, = 0.21: X ;= 332, SE_ = 0.25). The two forests
showed intermediate occurrences values (deciduous: 393,
27.3%: subdeciduous: 396, 27.5%).

On the basis of the five most abundant species from each
site (Table 3) communities were very different. Noteworthy in
G these five species. characterized by the presence of three
Dorymyrmex species, were not found in the two forests. Al-

Table 2. Observed (SS and SS+NSS) and estimated (Chao2) species
richness of ants in the four sites. SS= standardized sampling; NSS=
non standardized sampling.

SS SS+NSS Chao2
Grassland 15 21 19.5
Shrub 42 47 74.7
Deciduous forest 42 50 70.9
Subdeciduous forest 62 102 96.3
Total 97 121
Grassland Deciduous forest
@ 100
gL
B E — T
) 2 40 e
§ 20 + E 20 42
Z Z
0 50 100 150 0 50 100 150
Number of samples Number of samples
Shrub Subdeciduons forest
100 %
S50 3
5 &
o Z

0 50 100 150

o 50 100 150
Number of samples Number of samples

Fig 2. Species accumulation curves of ant species for each site. Solid

lines correspond to rarcfaction curves (Mao Tau) of observed spe-

cies richness; dashed lines correspond to Chao2 predicted species

richness.

though Dorymyrmex sp. afl. flavus and D. bicolor appear also
in S, they have lower abundances. In G and S these five spe-
cics accounted for 82.7% and 45.8% of specics occurrences,
respectively. In DF this group represented 56.5%. with the
arboreal Azteca velox the more abundant specics. In SF forest
this group includes only ground ants which accounted 47.7%,
with four of these species characteristic of disturbed places.
Solenopsis geminata and S. molesta always appear in S, DF
and SF among the five more abundant species.

Diversity - As expected. lower and higher diversity
values were respectively observed in G and SF; however, di-
versity in S was higher than in DF (Shannon and Simpson
indices, Table 4). In paired comparisons, all sites significantly
differ in Shannon and Simpson indices (Table 5), excepting
differences between S and SF with Simpson index. Rank
abundance plots (Fig 3) also indicate that G was the less di-
verse assemblage (higher slope and shorter line) and that SF
was the more diverse. Even that S and DF forest had the same
number of species (SS sampling) the curve of S had a less
steep slope indicating a higher evenness in the abundance of
their species. Long curves observed in SE, DF and S reflect
presence of many species with very low abundances.

Faunal composition - Appendix 1 (SS and NSS data)
show the list of all species found at La Mancha, suggesting
at first glance strong differences in faunal composition be-
tween sites. A similarity analysis of species presence/absence
(Kulczinski index) clustered forests in one group and G and
S in another, both groups being separated by more than 60%

Table 3. Abundance expressed as percentage of occurrences in sam-
ples (FO) of the five most important ant species in each site (in bold).
FO values of these species in the other sites are shown for compari-
son; a dash means absence of species. G = Grassland: S = Shrub;
DF = Deciduous forest; SF = Subdeciduous [orest.

G S DF SF
(N=122 (N=132) N=172) (N=162)

Azteca velox - 53 40.7 37
Dorymyrmex bicolor 42.6 10.6 - -
Dorymyrmex smithi 22.9 - - -
Dorymyrmex sp. all. flavus 10.6 0.7 - -
Forelius pruinosus 19.7 15.1 - -
Brachymyrmex sp. 1 37.7 9.1 5il 0.6
Camponotus planatus 1.6 13.6 22.7 37
Monomorium ebeninum - 43.9 - -
Pheidole punctatissima - - 1.2 234
Pheidole sp. 11LM - 23.3 - 55
Pheidole sp. SLM - - 18.6 18
Pheidole susannae - 53 - 34.6
Solenopsis molesta 0.8 29.5 30.8 21.0
Solenopsis geminata 8.2 39.4 16.3 154
Tetramorium spinosum - 21.2 - -
Wasmannia auropunctata 0.8 - 7.0 222
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100 species (46%) nesting in soil, 25 (50%) in vegetation and two
¢ Subdeciduous forest species (4%) in both strata. Finally SF forest had, respective-
% © Deciduous forest ly. 56 (55%) and 42 (41%) soil and plant-nesting species, with
. L5 4 Shrub four species (4%) inhabiting both strata.
_’_ﬁ‘ 10 of:'“‘.“ & Grassland
= = Discussion
= Iy
2 o)
% m D ':.‘.. In order to capturc as many specics as possible, ant
s a @0 QA communities were sampled in two seasons. Sampling was not
g 1 oh designed with the aim to compare seasonal patterns.
_58 QO DEEIetmmme Accordingly, we conducted some statistical tests to
§ confirm that all the SS data can be grouped. [n general no
-,'—"r. significant differences were observed between rainy and dry
0.1 ; : . . ' . scason in the amount of species per sampling method and by

0 10 20 30 40 50 60
Species rank
Fig 3. Rank-abundance plot of ant species in each site. Abundance is
expressed on a log scale.

of dissimilarity (Fig 4). Similar results were obtained when
similarity was calculated with Sorensen index (Table 5). Con-
versely, the Morisita-Horn index indicated a higher similar-
ity of DF and SF with S, leaving G as an isolated site. The
number of species considered in Morisita analysis was lower,
because abundance data was obtained from standardized sam-
pling only (Table 5).

Table 4. Ant diversity of the four sites studied obtained with two
diversity indices. Data from standardized sampling (SS).

Shannon (H") Simpson (1/D)

Mean (SD) Mean (SD)
Grassland 2.06 (0.06) 6.09 (0.04)
Shrub 3.06 (0.04) 16.30 (0.09)
Deciduous forest 2.89(0.05) 12.29 (0.09)
Subdeciduous forest 3.35(0.06) 17.92(0.17)

Site specificity - At La Mancha 48 ant species (ca. 40%
of total) were found in a single site. SF had the largest number
of exclusive species (39, 32.2%), whereas DF and S had four
exclusive species each (3.3%) and G only one species (0.8%).
In contrast number of ubiquitous species (those found in all
sites) was very low. Only six species (5%) were found in the
four vegetation types: Brachymyrmex sp. 1LM, Camponotus
planatus, C. atriceps, Cyphomyrmex rimosus, Solenopsis
geminata and S. molesta (Appendix 1).

Vertical distribution - Soil-nesting species (69, 57%)
dominated over plant-nesting species (48, 40%), with only
four species nesting in both strata (3%) (Appendix 1). Five
species in G were plant-nesting ants, but were low in abun-
dance, and always captured with pitfall traps and soil baits;
the remaining species (17, 76%) were soil dwellers. In S, very
similar numbers of species nesting in soil (23, 49%) and veg-
etation (22, 47 %) were found, with two species nesting in
both strata (4%). A similar situation was observed in DF, 23

site, excepting pitfall traps of G and SF. This can be explained
by the dependence of this method on the foraging activity of
ants (Bestelmeyer, 2000).

Total species richness — The number of ant species en-

SF

DF

G

[TTTT T T T I I T T T TTT]
0.60

TTTT T T 1T T1TT]
0.4 0.30
Fig 4. Similarity between sites in function of presence/absence of
ant species. Scale shows values of dissimilarity (Kulezinski index).
G = grassland, S = shrub, DF = deciduous forest, SF = subdeciduous
forest.

countered in the four vegetation types studied at La Mancha was
notably high, considering the relatively small area of the reserve
(83ha, Moreno-Casasola & Monroy, 2006). Moreover, this num-
ber of species (121) make up nearly 34% of the total number of
species recorded in the state of Veracruz (Rojas, 2011) and 13.7
% of all Mexican ant species (Vazquez-Bolafos, 2011). Com-
paratively, similar studies completed in tropical coastal ecosys-
tems recorded lower values of species richness. For example in
the Brazilian “restinga” Cardoso et al. (2010) reported 71 spe-
cies along one transect of 6.5 km length, whereas Vargas et al.
(2007) recorded 92 species; similarly in Mexico Durou et al.
(2002) found 96 species. The highest values found at .a Mancha
can be explained because our study included two well-developed
tropical forests. In spite that Vargas ct al. (2007) also sampled a
tropical forest, their ant richness values were still lower than in
La Mancha.

Species richness and diversity along the vegetation
gradient - The four studied sites represent a successional plant
gradient established on sand dunes, which also entails the
stabilization of dunes. Accordingly, the grassland with 21 ant
species and low diversity values, represent the first stage in
dune succession and it is the less complex environment with
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Table 5. Species similarity values between grassland (G), shrub (S).
deciduous forest (DF) and subdeciduous forest (SF). calculated with
three indices. Diversity differences between sites are also indicated:
+= significant differences (P < 0.005) comparing Simpson index
(Brower et al., 1998). *= Significant differences (P < 0.01) compa-
ring Shannon index (Hutcheson. 1970).

Kulezinski Sorensen Morisita-Hom
Gvs St* 0.41 0.50 0.25
Gvs DFt* 0.76 0.20 0.09
Gvs SF{* 0.65 0.19 0.05
Svs DF$* 0.63 037 0.39
Svs SF* 0.49 0.44 0.34
DF vs SF$* 0.34 0.58 0.37

only herbaceous vegetation alternating with areas of bare
sand. In addition no litter layer exists and temperature dif-
ferences between high and low coverture sites can be up to
11°C (Moreno-Casasola & Travieso, 2006). thus scarcity of
nesting sites for ants 1s not only restricted to vegetation, but
also occurs in the soil. Non structured sandy soils represent an
unstable substrate for ants, and they would need to frequently
reconstruct nest chambers and galleries (Lubertazzi &Tchinkel,
2003). The higher diversity and number of species (42) in the
shrub zone. the second successional stage, can be explained
by the presence of both herbs and bushes. These strata pro-
duce a litter layer that, even scarce as it was, offers suitable
microsites for the arrival and settlement of more ant species.

The two forests correspond to last successional stages,
and although they have a well-developed arboreal, bush and
litter strata, their plant diversity and environmental conditions
are not the same (Castillo, 2006) as was indicated by ant di-
versity and species richness. By being located in upper and
steep places of stabilized dunes, deciduous forest is more ex-
posed to wind, with a higher water runoff, and is consequently
dryer. This translates into less plant cover, smaller tree height
and fewer epiphytes. Conversely the subdeciduous forest is
located in a more humid flat and wind protected place: this
causes a higher plant cover, taller trees and more epiphytes
(Novelo, 1978). Correspondingly, the more stable subdecidu-
ous forest harbor twofold ant species richness (102 species)
than the stressed deciduous forest (50).

It is widely recognized that in most of habitats, plant
communities determine the physical structure of environment
and therefore have a strong influence over the distribution and
interactions of animal species (Lawton, 1983; Rosenzweig,
1995; Tews et al., 2004). Several studies completed in tempe-
rate coastal dunes (Boomsma & Van Loon, 1982; Dauber and
Waolters, 2005) and in tropical Brazilian “restinga” ( Vargas et
al., 2007) have shown that more heterogeneous environments
correspond to late successional stages and harbor a more di-
verse fauna and a higher species rich ant communities. In general
all of these studies conclude that this pattern is due to the
higher amount of microhabitats and microclimates that in turn
produces more availability of food and nest sites. The results

of this study partially support our original hypothesis related
to an increase of ant species richness along the plant succes-
sional gradient (G—S—DF-—SF). Sites with the lower and
higher species richness were, respectively, G and SF; however
no significant differences in species richness were observed
between the intermediate gradient stages, with estimated rich-
ness (Chao 2) very similar in S and DEF, and even higher in the
former. Diversity values showed also the same pattern.

On the basis of these results we propose that plant suc-
cession at La Mancha has not been unidirectional, but that
two independent paths have occurred after the development
of shrubs from grasslands: the first path would be the suc-
cessional change of shrubs into deciduous forest (S—DF) in
more stressed environmental conditions; alternatively the second
path would be the change of shrubs towards subdeciduous
forest (S—SF) in more stable environments,

Faunal composition - Through coastal plant succes-
sion, faunal composition of ant assemblages varies between
temperate and tropical ecosystems. In temperate sites, species
assemblages are very similar across vegetation physiogno-
mies, as it has been shown by studies in coastal dunes (Galle,
1991, Ruano et al., 1995) and grasslands (Zorilla et al., 1986;
Dauber & Wolters, 2005). Independently of the successional
stage, ant assemblages from these sites have not shown dif-
ferent number of species; instead the abundances of each spe-
cies changes across the gradient. On the other hand, ant com-
munities from tropical ecosystems show larger differences
across vegetation successions. At L.a Mancha, the four studied
vegetation types presented different species assemblages as
has been observed in other coastal dune vegetation studies
(Fontenla, 1993; Durou et al., 2002; Cardoso et al., 2010).

Considering its faunal composition the studied sites were
divided into two separated groups. The first group included sites
of earlier stages of succession (G and S) whereas the second
one grouped the two forests (DF and SF) corresponding to late
successional stages. From the point of view of vegetation, at
La Mancha grasslands and shrubs also comprises a well dif-
ferentiated group from deciduous and subdeciduous forests,
sharing only 14% of plant species (Castillo & Travieso, 2006).
Ant membership in the first group was defined by the share
of eight species typical of dry environments, in spite of dif-
ferences in the number of species. Among them Doryniyimex
bicolor and Forelius pruinosus are well adapted to xeric con-
ditions and nest and forage on the soil of sunny sites, espe-
cially in grasslands (Shattuck, 1992). Tetramorium spinosum
was another shared species widely distributed in arid zones
of Mexico, that also nest in exposed soil (Rojas & Fragoso,
1994). Although they nest only in S, other shared species such
as Alta cephalotes and Crematogaster crinosa were found fo-
raging in both G and S habitats; this foraging strategy has been
also recorded in other coastal environments, where ants living
in adjacent forests use dunes and beaches as foraging areas
(Ruano et al., 1995). The remaining two species shared by
G and S were Pseudonmyrmex brunneus and P. ejectus which
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have been reported occurring sympatrically and nesting in
dead twigs of woody and herbaceous plants (Ward, 1985). We
were unable to find nests of these species, but we observed
them foraging in soil and plants at both sites. It remains to
be demonstrated whether or not these species are adapted to
live in harsh environments. Each site, nevertheless, has some
exclusive species. Whereas G has only one unique species.
the abundant ant Dorymyrmex smithii which nests under dead
stems of grasses, S had four exclusive species (Neivantyrmex
rugulosus, Nesomyrmex wilda and two unidentified Pheidole),
all very low in abundance.

The second group clustered both forests on the basis of
27 shared species (see Appendix 1). The presence of a well-
developed arboreal stratum determines that more than 50% of
these species nest in trees.

In spite of their faunal similarities, both forests were
separated by species richness and by the amount of exclusive
species. While SF contained 39 exclusive species (38% of
their 102 species), in DF only four species (all low abundant)
were exclusive (8% of their 50 species). Thus, ant fauna of DI
can be considered as an impoverished subset of SF with more
microhabitats available to ants.

Interestingly in all sites, but G, ants typical of disturbed
environments were found in high abundances. This was the
case of Solenapsis molesta, a generalist soil-nesting species
(Mackay & Mackay, 2002), S. geminata, commonly found in
disturbed ecosystems of the Neotropics, and which have been
found even penetrating tropical forests (Risch & Carroll, 1982;
Taber, 2000), and Pheidole susannae which has beenreported in
disturbed habitats throughout the Neotropics (Wilson, 2003).

Unexpectedly, the higher number of ant species asso-
ciated to disturbance was recorded in SE, currently considered
as a functional forest in the last stages of succession (Castillo,
2006). An explanation of this finding could be related that in
the past botanists recognized this site as a strongly disturbed
secondary forest (Novelo, 1978). moreover Gomez-Pompa
(as cited 1n Paradowska & Moreno-Casasola, 2006) suggests
that presence of useful trees is an indication that this forest
underwent high disturbances in the past, even being used as
orchard by prehispanic people.

Vertical distribution - Our results showed that 97% of
species were found associated with a single vertical stratum
(soil or vegetation) in agreement with other studies which
show a high vertical segregation in ants (Bruhl et al.. 1998;
Yanoviak & Kaspari, 2000), In the three sites with developed
plant strata, vertical segregation was nearly 50%. Considering
that in our sampled forests canopy ants were under-sampled,
this proportion should change once a detailed sampling of
canopy is undertaken. Remarkably, the only four species found
nesting both in soil and vegetation were tramp and/or invasive
species: Paratrechina longicomnis, Pheidole punctattissima,
S. geminata and Tetramorium bicarinatum (Kempf, 1972;
McGlynn, 1999; Wetterer, 2009).

Conclusions

Ant communities of tropical coastal environments have
been, compared to other ecosystems, poorly studied in spite of
their fragility and high risk of change due to climate change.
In Mexico this is the first study that characterized ant commu-
nities in this kind of ecosystem. Considering that this coun-
try will probably be greatly affected in the future by climate
change (International Panel for Climate Change [I[PCC], 2013),
we expect that patterns obtained in this study will constitute
a base line to evaluate future changes. Although no continu-
ous plant studies have been conducted in forests and shrubs,
information 1s available on the changes that have occurred in
dune grasslands over the last 20 years (Alvarez-Molina et al.,
2012). Ths period of time corresponds to the time elapsed since
we sampled these ant communities. Considering that after 20
years dune grasslands have a higher coverture and more plant
species typical of shrubs (Alvarez-Molina et al., 2012), we
expect to find a similar trend in ant communities.

We can also anticipate that no large changes will be
observed in the two forests, as far as it seems that both eco-
systems represent advanced stages in a successional process
(Castillo, 2006). Changes in abundance of invasive ants how-
ever, could significantly influence species richness as it has been
observed in other ecosystems (McGlynn, 1999). In this regard
the recent record of tramp species Monomorium pharaonis
(pers. obs.) should be monitored. Considering that SF harbor
more than 84% of ant species richness of La Mancha, and
that it constitutes the last remnant of subdeciduous forest in
the Mexican gulf coasts (Moreno-Casasola & Travieso, 2006)
monitoring should be focused mainly at this site.
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Appendix 1. Number of records in samples of each ant species in the four sites studied at La Mancha. The total number of samples are in-
cluded in brackets. *= species captured with non-standardized sampling (NSS). v nesting in vegetation; s= nesting in soil; vs= nesting in
vegetation and soil.

Spocies list Grassland Shrub Deciduous forest Subdeciduous forest
(N=122) (N=132) (N=172) (N=162)

Dolichoderinae
Azteca forelii Emery, 1893 v 0 0 b *
Azteca velox Forel, 1899 v 0 7 70 6
Dolichoderus diversus Emery, 1894 v 0 0 1 b
Dolichoderus Iutosus (Smith, 1858) v 0 3 2 3
Dorymyrmex bicolor Wheeler, 1906 s 52 14 0 0
Dorymyrmex smithi Cole, 1936 s 28 0 0 0
Dorymymmex . afY. flavus s 13 1 0 0
Forelius pruinosus (Roger. 1863) s 24 20 0 0
Ectatomminae
Ectatomma ruidum (Roger, 1860) s 0 0 0 2
Ecitoninae
Eciton burchelli parvispinum Forel, 1899 s 0 0 0 b
Labidus coecus (Latreille, 1802) s 0 0 0 1
Labidus praedator (Smith, 1858) s 0 0 0 o
Neivamyrmex opacithorax (Emery, 1894) s 0 0 3 0
Neivamyrmex pilosus (Smith, 1858) s 0 0 0 -
Nei rugul B ier, 1953 s 0 » 0 0
Neivamyrmex swainsoni (Shuckard, 1840) s 0 0 0 1
Nomamyrmex esenbeckii wilsoni {Santschi, 1920) s 0 - 0 1
Formicinae
Acropyga smithii Forel, 1893 s 0 0 ¥
Brachymyrmex heeri Forel, 1874 s o 0
Brachymyrmex sp. 1LM s 46 12 10 1
Brachymyrmex sp. 2LM s 0 0 0 2
Camponotus atriceps {Smith, 1858) v 3 8 1 “
Camponotus cerbernins Emery, 1920 v 0 0 0 o
Camponotus claviscapus Forel, 1899 v 0 0 0 by
Camponotus coloratus Forel, 1904 v 0 1 0 %
Camponotus cornsens (Smith, 1862) v 0 0 1] 1
Camponotus etiolatus Wheeler, 1904 v 0 0 1 -
Campeonotus excisus Mayr, 1870 v 0 0 0 1
Camponotus linnaei Forel, 1886 v 0 3 2 3
Camp us hirsuti Wheeler, 1934 v 0 3 13 -
Camponotus novogranadensis Mayr, 1870 v 0 0 19 4
Camponotus planatus Roger, 1863 v 2 18 39 6
Camponotus sericeiventris (Guerin-Mencville, 1838) v 0 0 1 7
Camponotus conspicuns sharpi Forel, 1893 v 0 0 0 .y
Camponotus zoc Forel, 1879 v 0 0 0 .
Camponotus sp. 1LM v 0 1 1 0
Camponotus sp. 2 LM v 0 1 0 ”
Myrmelachista skowarrae Wheceler, 1934 v 0 0 1 X
Nylanderia steinheili (Forel, 1893) s 0 8 22 1
Paratrechina longicornis (Latreille, 1802) sv 1 20 0 ko
Myrmicinae
Atta cephalotes (Linnaeus, 1758) s 4 21 0 0
Atta mexicana (Smith, 1858) s 0 0 0 1
Cephalotes minntus (Fabricius, 1804) v 0 3 0 5
Cephalotes scutulatus (Smith, 1867) v 0 . 10 -
Cephalotes umbracnlatus (Fabricius, 1804) v 0 0 10 1
Crematogaster corvina Mayr, 1870 v 0 0 1 0
Crematogaster crinosa Mayr, 1862 v - 27 0 0
Crematogaster curvispinosa Mayr, 1862 v 0 0 4 1
Crematogaster torosa Mayr, 1870 v 0 0 1 3
C gaster sp. aff. curvispinosa v 0 0 0 1
Cyphonyrmex costatus Mann, 1922 s 0 0 0 *
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Cyphomyrmex rimosus (Spinola, 1851} s
Megalomyrmex silvestri Wheeler, 1909 s
Monomorium ebeninum Forel, 1891 s
Monomorium floricola (Jerdon, 1851) v
Mycetosoritis hartmanni (Wheeler, 1907) s
Mycocepurus curvispinosus Mackay, 1998 s
Mycocepurus smithii (Forel, 1893) s
Myrmicocrypta sp. s

Nesomyrmex echinatinodis (Forel, 1886) v
Nesomyrmex wilda (Smith, 1943) v
Pheidole punctatissima Mayr, 1870 sv
Pheidole susannae Forel, 1886 s

Pheidole sp. 1LM s

Pheidole sp. 2LM s

Pheidole sp. 3LM s

Pheidole sp. 4LM s

Pheidole sp. SLM s

Pheidole sp. 61.M s

Pheidole sp. TLM s

Pheidole sp. SLM s

Pheidole sp. 9LM s

Pheidole sp. 10LM s

Pheidole sp. 11LM s

Pheidole sp. 12LM s

Rogeria belti Mann, 1922 5

Rogeria cuneola Kugler, 1994 s
Sericomyrmex aztecus Forel, 1855 s
Solenapsis molesta (Say, 1836) s
Solenopsis geminata (Fabricius, 1804) sv
Solenopsis isopilis Pacheco & Mackay, 2013 s
Solenopsis sp. aff. azteca s

Solenopsis sp. s

Strumigenys boneti Brown, 1959 s
Stramigenys eggersi Emery, 1890 s
Strumigenys elongara Roger, 1863 s
Strumigenys lowisianae Roger. 1863 s
Strumigenys ludia Mann, 1922 s
Strumigenys nigrescens Wheeler, 1911 s
Temnothorax subditivus (Wheeler, 1903) s
Tetramorium bicavinatum (Nylander, 1846) sv
Tetramorium simillimumn (Smith, 1851) s
Tetramorium spinosum (Pergande, 1896) s
Trachymyrmex intermedius (Forel, 1909) s
Trachymyrmex sp. aff. saussurei s
Wasmannia awropunctata (Roger, 1863) s
Xenomyrmex panamanus (Wheeler, 1922) v
Ponerinae

Hypoponera nitidula (Emery, 1890) s
Hypoponera opacior (Forel, 1893) s
Hypoponera sp. aff. vana s
Odontomachus briummens (Patton, 1894) s
Odontomachus laticeps Roger, 1861 s
Pachycondyla crenata (Roger, 1861) v
Pachycondyla harpax (Fabricius, 1804) s
Pachycondyla stigma (Fabricius, 1804) s
Pachycondyla villosa (Fabricius, 1804) v
Platythyrea punctata (Smith, 1858) s
Psendomyrmeciinae

Pseudomyrmex boopis (Roger, 1863) s
Psendomyrmex brunneus (Smith, 1877) v
Psendomyrmex cubaensis (Forel, 1901} v
Psendomyrmex ejectus (Smith, 1858) v
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Psendomyrmex elongatulus Dalla Torre, 1892 v
Pseundomyrmex ferrugineus (Smith, 1877) v
Pseudomyrmex gracilis (Fabricius, 1804) v
Psendomyrmex ita (Forel, 1906) v
Psendomyrmex oculatus (Smith, 1855) v
Pseudomyrmex seminole Ward, 1985 v
Pseudomyrmex simplex (Smith, 1877) v
Pseudomyrmex spiculus Ward, 1989 v
Psendomyrmex: tennissimus (Emery, 1906) v
Psendomyrmex sp. (pallens group) v
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CAPITULO IV
Estructura de gremios troficos de las comunidades

de hormigas de La Mancha, Ver.

1. Introduccion

La diversidad funcional es un atributo importante de las comunidades y se refiere a
las diferentes formas en que las especies utilizan los recursos del ambiente, las que en
conjunto influyen en el funcionamiento del ecosistema (Tilman y Lehman 2002, Petchey y
Gaston 2002).

Las semejanzas y diferencias en estas formas de aprovechamiento nos permite
agrupar a las especies en gremios (o grupos funcionales), siendo el nimero de gremios y la
proporcion de especies dentro de cada gremio una medida de la diversidad funcional. Se
considera determinante para el funcionamiento correcto de un ecosistema que existan
diversos gremios y se postula que a una mayor diversidad funcional (y por lo tanto una
mayor complementariedad en el uso de los recursos) mejor sera la funcionalidad del
ecosistema (Naeem et al. 1994).

Aunque Blondel (2003) sefiala algunas diferencias entre los términos “gremio” y
“grupo funcional” en la practica no hay una distincion clara, por lo que muchos ecélogos
utilizan ambos términos como sindénimos aproximados. En este trabajo utilizamos el
concepto de gremio como “agrupacion de especies que explotan el mismo tipo de recursos
de una manera semejante” (Root 1967, gremios alfa de Wilson 1999), concepto
directamente relacionado con el de reparto de recursos entre las especies que comparten un
mismo ambiente. En este sentido los gremios son conjuntos de especies a lo largo de los
ejes del nicho ecoldgico de Hutchinson (Rosenfeld 2002), en donde la separacion dentro del
nicho permite que las especies simpatricas que utilizan un mismo recurso coexistan sin que
haya competencia entre ellas (MacArthur y Levins 1967, Simberloff y Dayan 1991).

En el estudio de las comunidades de hormigas éste ha sido el paradigma dominante

(Holldobler y Wilson 1990), que explica la coexistencia de las especies de un mismo
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gremio debido a las diferencias en su sitio de anidacion, horario de forrajeo, tamaio de la

porcion de alimento, etc. (Davidson et al. 1985, Kaspari 2000, Albrecht y Gotelli 2001).

Justificacion de utilizar gremios

La agrupacién en gremios de las especies de una comunidad nos facilita el estudio
de su estructura al reducir el nimero de sus componentes (y por lo tanto su variabilidad)
(Jaksic y Medel 1990, Simberloff y Dayan 1991) a unos cuantos grupos con los que
podemos encontrar patrones o hacer comparaciones. En el caso de las comunidades de
hormigas tropicales es indispensable utilizar gremios, ya que generalmente tienen muchas
especies, con distinta morfologia, realizando diferentes actividades, incluso en escalas
espaciales tan pequefias como 1m? (Hélldobler y Wilson 1990, Delabie et al. 2000).

Para delimitar los gremios en las hormigas se han utilizado diversos atributos, entre
ellos caracteres morfologicos (Kaspari 1993, Silva y Brandao 2010), resistencia al estrés
ambiental (Andersen 1995, 1997), hébitos troficos (Gibb y Cunningham 2011), dominancia
(Arnan et al. 2012) o una combinacion de ellos (Silvestre et al. 2003).

Una de las clasificaciones mas utilizadas ha sido la de Andersen (1995) para las
hormigas de los desiertos de Australia, mas tarde empleada para comparar las faunas de
Australia y Norte América (Andersen 1997) y las de las selvas tropicales del mundo
(Andersen 2000). Esta clasificacion, basada principalmente en la dominancia y en la
resistencia al estrés de las especies, tiene limitaciones para ser utilizada con faunas de
distintas latitudes, pues muchas veces no existen gremios funcionales que se puedan
correlacionar con los de Australia, o existen otros que no estan en la clasificacion, o que
difieren mucho en cuanto a su importancia. Este es el caso del gremio de las Dolicoderinas
Dominantes que son muy importantes en las comunidades de Australia pero que en el
Neotropico son escasas; lo inverso sucede con las llamadas Camponotinas Subordinadas,
que en América son dominantes.

Para las hormigas neotropicales se han hecho otras clasificaciones, pero tienen la
limitante de que son especificas para un solo estrato, como las de Delabie et al. (2000) y
Silva y Branddo (2010) de las hormigas de la hojarasca, o para un solo tipo de vegetacion,

como la de Silvestre et al. (2003) del “cerrado” de Brasil.
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Cuando se desconocen los habitos particulares de las especies, se ha utilizado
también un criterio puramente taxondmico (a nivel de géneros), basado en la existencia de
un grado “razonable” de similitud en los hdbitos de forrajeo o de anidacion entre las
especies de un mismo género (Brown 2000, Delabie et al. 2000). Aunque se ha encontrado
una cierta correspondencia entre los gremios y sus linajes filogenéticos (p. ej. Silva y
Brandao 2010) esta practica ha sido criticada pues la generalizacion tiende a ocultar otros
patrones probables en la diversidad funcional de la comunidad (Prado y Lewinsohn 2004).
Aunque dentro de un mismo nivel taxondmico las especies compartan una determinada
caracteristica (por ejemplo, la depredaciéon en la subfamilia Ponerinae), tienen
particularidades como su tamafio, su preferencia hacia el sitio para anidar y forrajear, el tipo
de presa, etc. (Holldobler y Wilson 1990) que las ubican en diferentes gremios funcionales
(Jaksic y Medel 1990).

Por esto, coincidimos con Silvestre et al. (2003) en que la definicion de gremios en
las hormigas debe considerar varias caracteristicas simultdneamente, seleccionando
aquellas que se consideren relevantes morfoldgica y ecologicamente. Con ello se pretende
obtener una clasificacion en gremios que se acerque mas al nicho ecologico de las especies.

En este capitulo determinamos y comparamos la diversidad funcional de las
comunidades de hormigas de las dunas costeras de La Mancha, Ver., utilizando su
estructura de gremios (nimero de gremios y la proporcion de especies en cada uno) como
medida de su diversidad funcional.

Considerando que las comunidades de hormigas de los cuatro sitios de estudio fueron
diferentes en cuanto a su riqueza especifica, diversidad y composicion faunistica (capitulo
IIT) esperamos también encontrar diferencias en su estructura de gremios, con un mayor
nimero de gremios en los sitios con mayor riqueza especifica. Por otro lado, y
considerando que el andlisis de similitud faunistica (riqueza + composicion de especies)
separ0 a las cuatro comunidades en dos grupos (PA+MA y SB+SM) (capitulo III)
hipotetizamos encontrar una agrupacion similar respecto a su similitud en la estructura de

gremios.
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2. Meétodos

La zona de estudio y la metodologia utilizada para el muestreo de las hormigas se
describe en el capitulo II de este trabajo. La informacion sobre la riqueza especifica, la
diversidad y la composicion faunistica de cada sitio se encuentra en el capitulo III.

Para la delimitacion de los gremios de hormigas de La Mancha hemos utilizado una
clasificacion propia, basada en los estudios de Delabie et al. (2000), Silvestre et al. (2003) y
Silva y Brandao (2010). Utilizamos cinco variables, una relacionada con la morfologia
(tamafio), dos con la dimension trofica (hébito alimentario y forma de forrajeo) y dos con la
dimension espacial (ubicacion del nido y sustrato de forrajeo). Dentro de cada variable
seleccionamos las categorias que consideramos representan la variacion de las especies de
esta comunidad, siguiendo el criterio de evitar categorias demasiado generales a las que
cualquier especie puede pertenecer y categorias demasiado especificas a las que solo una
especie pertenece. La asignacion de cada especie a un gremio se hizo con base en nuestras
observaciones de campo y en la informacion de su historia natural encontrada en la
bibliografia. Las categorias de tamafio se basan en Wheeler y Wheeler (1986). Del total de
especies colectadas (121) eliminamos aquellas de las que no tenemos informacion,
quedando 107 especies en este andlisis. Las categorias (atributos) dentro de cada variable se

presentan en la Tabla 1.

Analisis de los datos

Con el objetivo de determinar la similitud del espectro de gremios entre los sitios
utilizamos el indice de Silvestre et al. (2003). Este indice es una adecuacién del indice de
Sorensen que considera el niimero de especies y de gremios por cada sitio y los valores
compartidos entre ellos. Una vez obtenida la matriz de similitudes de los sitios
(convirtiendo a valores de disimilitud) se llevé a cabo la agrupacion mediante el método

UPGMA. Se utiliz6 el programa PAST.
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Tabla 1. Variables ecoldgicas y categorias consideradas en la delimitacion de los gremios de
hormigas de La Mancha, Ver. *La categoria omnivora se aplica a aquellas especies que recolectan
una diversidad de alimentos como cadaveres, presas vivas, azucares de plantas e insectos, polen,
semillas, frutos en descomposicion y/o que se les observo acudiendo a los cebos proteinicos y de
carbohidratos (Holldobler y Wilson 1990, Delabie et al. 2000; observaciones personales).

Tamafo Habito alimentario Forma de Estrato de Ubicacion del nido
forrajeo forrajeo
1. muy pequeiia: < 2 1. depredadora 1. individual 1. suelo 1. suelo

mim

2. pequefia: 2-4 mm

.mediana: 4-6 mm

(8]

4. grande: 6-8 mm

generalista

2. depredadora
especialista

3. cultivadora de hongos
con materia vegetal
fresca

4. cultivadora de hongos
con materia en
descomposicion

5. muy grande: > 8mm 5. omnivora*

2. en grupo

3. legionaria

2. vegetacion

3.sueloy
vegetacion

2. vegetacion

3. suelo y vegetacion
(troncos podridos,
horquetas de ramas,
tocones, bajo piedras,
en el suelo, raices de
epifitas, etc.)

4. hojarasca (incluye
la fraccidn lefiosa de
la hojarasca)

3. Resultados

A nivel de toda la zona de estudio y de acuerdo con las 5 variables y 20 categorias

que utilizamos obtuvimos una clasificacion de las 107 especies en 12 gremios funcionales.

La descripcion de los gremios, el nimero de especies asignado a cada uno y los taxa

representados se presentan en la Tabla 2. La membresia de cada especie en un gremio se

encuentra en la Tabla 4 (apéndice de este capitulo).

Aunque ninguna de las variables o categorias tuvo valor jerarquico, tomaremos el

habito alimentario de las especies como eje de la presentacion de algunos resultados.

En la comunidad se encuentran representadas las depredadoras (tres gremios), las

micofagas (dos), las omnivoras (seis) y las especialistas (uno).
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Depredadoras. Las 21 especies de depredadoras se agruparon en tres gremios,
principalmente por su tamafio y su estrato de forrajeo. En el gremio “depredadoras grandes
del suelo y la vegetacion” se ubico, por ejemplo, Ectatomma ruidum que es una especie
grande que anida y forrajea en el suelo, pero que frecuentemente sube a los arboles a cazar.
Un caso similar es el de Pachycondyla villosa, especie grande que anida y forrajea en los
arboles pero que también caza en el suelo. Las especies de este gremio se alejan varios
metros de su nido para cazar y sus presas son generalmente insectos de tamafio mediano
como termes y otras hormigas.

Las “depredadoras pequenas de la hojarasca” por su parte, son siempre pequeias y
cazan en la cercania inmediata de sus nidos. La mayoria de las especies de este gremio son
depredadoras especializadas, con mandibulas muy modificadas (género Strumigenys); se
alimentan principalmente de 4caros, colémbolos y otros microartrépodos del suelo.

El tercer gremio de depredadoras es el de las “legionarias”, especies de habitos
ndémadas; cazan sobre o bajo el suelo siempre en columnas y pueden capturar
individualmente o en cooperacion presas de muy diversos tamafios; algunas especies son
polimorficas.

Omnivoras. El 68% de las especies de nuestro estudio fueron omnivoras (73
especies), las que fueron agrupadas de acuerdo a nuestras categorias funcionales en seis
gremios distintos. Los primeros cuatro gremios se diferencian principalmente por el estrato
de anidacion (arboéreo o suelo) y secundariamente por su tamafio. Entre las “omnivoras
arboricolas grandes” destaca el género Camponotus con 13 de sus 15 especies en este
gremio. Las especies del suelo fueron en promedio de talla mas pequefia que las especies
arboricolas: no hay omnivoras grandes ni muy grandes en el suelo. De las “omnivoras del
suelo pequefas y medianas” Pheidole es el género mas importante con nueve de sus 11
especies en este gremio.

Un quinto grupo de omnivoras forman el gremio de las “oportunistas”, conformado
por 10 especies. Este gremio incluye a especies de talla variable que en funcién de la
disponibilidad de recursos pueden actuar como granivoras, detritivoras, y depredadoras,
ademas de que frecuentemente se asocian con membracidos o coccidos; pueden forrajear

individualmente o en columnas dispersas y en algunos casos hacen un reclutamiento
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Tabla 2. Descripcion de los gremios de hormigas de La Mancha con base en variables morfoldgicas (tamafio), troficas (habito
alimentario y forma de forrajeo) y espaciales (ubicacion del nido, estrato de forrajeo).

Gremio No. spp. Descripcion Taxa

1. Depredadoras grandes 6 Depredadoras generalistas de tallas mediana, grande y muy Ectatomminae: Ectatomma

del suelo y la vegetacion grande, cazan individualmente, anidan en el suelo o en la Ponerinae: Pachycondyla, Odontomachus
vegetacion.

2. Depredadoras 7 Depredadoras generalistas y especialistas de talla pequena o~ Myrmicinae: Strumigenys

pequeiias de la hojarasca muy pequefia. Anidan en o bajo la hojarasca, cazan Ponerinae: Hypoponera, Pachycondyla
individualmente en las cercanias de su nido.

3. Legionarias 8 Depredadoras generalistas, de talla variable, de habitos Ecitoninae: Eciton, Labidus, Neivamyrmex,
ndémadas, cazan en columnas. Nomamyrmex

4. Cultivadoras de 2 Micofagas de talla grande, cultivan el hongo del que se Myrmicinae: Atta

hongos-cortadoras de alimentan utilizando material vegetal fresco; anidan en el

hojas suelo y forrajean en grupo en el suelo y la vegetacion.

5. Cultivadoras de 9 Micofagas de talla pequefa y mediana, cultivan el hongo del ~ Myrmicinae: Cyphomyrmex, Mycetosorites,

hongos-recolectoras de que se alimentan utilizando material en descomposicion Mycocepurus, Mirmicrocrypta, Sericomyrmex,

detritos como heces y cadaveres de insectos, frutos podridos, etc.; Trachymyrmex
anidan en el suelo y forrajean en grupo en el suelo.

6. Omnivoras arboricolas 16 Omnivoras de talla mediana a muy grande, anidan y forrajean  Dolichoderinae: Dolichoderus

grandes en la vegetacion (principalmente en arboles), buscan el Formicinae: Camponotus
alimento en grupos. Myrmicinae: Cephalotes

7. Omnivoras arboricolas 14 Omnivoras de talla pequefia 0 muy pequefia, anidan y Dolichoderinae: Azteca

pequeias

forrajean en la vegetacion, (principalmente en arboles),
buscan el alimento en grupos.

Formicinae: Myrmelachista
Myrmicinae: Cephalotes, Crematogaster,
Monomorium, Nesomyrmex, Temnothorax
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Tabla 2. Continuacion.

Gremio No. spp. Descripcion Taxa
8. Omnivoras del suelo 14 Omnivoras de talla pequefia y mediana, anidan y forrajean en  Dolichoderinae: Dorymyrmex
pequefias y medianas el suelo, buscan el alimento en grupos. Myrmicinae: Megalomyrmex, Pheidole,
Tetramorium
9. Omnivoras del suelo 6 Omnivoras muy pequenas anidan y forrajean en el suelo, Dolichoderinae: Forelius
muy pequefias forrajean en columnas. Formicinae: Brachymyrmex
Myrmicinae: Monomorium, Solenopsis

10.0mnivoras 13 Especies de Pseudomyrmex, con habitos de anidacion y Pseudomyrmeciinae: Pseudomyrmex

pseudomirmecinas alimentacion muy uniformes; de talla variable, omnivoras, (Excepto P. boopis que anida tipicamente en
anidan exclusivamente en tallos huecos de plantas vivas, madera muerta sobre el suelo; es la especie
forrajean individualmente y frecuentemente protegen a su “menos arboricola del género”, Ward 1993).
planta huésped.

11. Oportunistas 10 De talla variable, granivoras, detritivoras, depredadoras; Formicinae: Paratrechina, Nylanderia,
frecuentemente se asocian con membracidos o coccidos; Camponotus
forrajean solas o en columnas; anidan en diversos sitios: Myrmicinae: Pheidole, Solenopsis,
tallos huecos vivos o muertos, dentro del suelo, troncos Tetramorium, Wasmannia
podridos, bajo piedras, entre raices de epifitas, etc. Forman Este gremio incluye especies invasoras
colonias grandes y frecuentemente son poliginicas y (nativas y exoticas) y peregrinas (exoticas).
polidomicas.

12. Subterraneas 2 De talla muy pequefia viven permanentemente dentro del Acropyga smithii, hormiga muy especializada

suelo; con dieta especializada.

que se alimenta de exudados de seudococcidos
asociados a raices

Solenopsis isopilis, cleptobidtica de otras
especies con nidos en el suelo
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masivo hacia el recurso; anidan en todo tipo de lugares; forman colonias grandes y
frecuentemente son poliginicas y polidomicas. Este gremio incluye especies peregrinas
exoticas (Tetramorium simillimum), invasoras exoéticas (Paratrechina longicornis y T.
bicarinatum) e invasoras nativas (Solenopsis geminata y Wasmannia auropunctata).

El sexto gremio de omnivoras es el de las “pseudomirmecinas” con 13 especies que
se agrupan porque anidan exclusivamente en tallos huecos de plantas vivas, forrajean
individualmente y frecuentemente protegen a su planta huésped.

Micofagas. Las 11 especies micofagas son mirmicinas de la tribu Attini y cultivan el
hongo del que se alimentan; aunque en este habito alimentario distinguimos dos gremios
con base principalmente en el sustrato con el que cultivan el hongo (material vegetal fresco
o detritos) tienen otras diferencias importantes. Las “cultivadoras de hongos-cortadoras de
hojas” (Atta mexicana y A. cephalotes) son de mayor talla, sus colonias son grandes, sus
obreras polimorficas y forrajean en el suelo y en la vegetacion; mientras que las
“cultivadoras de hongos-recolectoras de detritos” (nueve especies en seis géneros ) son
siempre de menor talla, tienen colonias pequenas, sus obreras son monomorficas y
forrajean solamente en el suelo.

Dieta especializada. Finalmente, el gremio de las “subterraneas” se formé con dos
especies que viven permanentemente dentro del suelo y que tienen habitos alimentarios
especializados: Acropyga smithii que se alimenta obligatoriamente de exudados de
hemipteros asociados a raices (Pseucoccidae: Rhizoecinae) (LaPolla 2004) y Solenopsis
isopilis cuya dieta depende del alimento que pueda robar de los nidos de otras hormigas con
las que se asocia (Pacheco y Mackay 2004). En La Mancha encontramos a S. isopilis

anidando en las paredes de los nidos de Mycocepurus smithii (cultivadora de hongos).

Estructura de gremios de la comunidad

A nivel de toda la zona el porcentaje de especies por gremio (respecto del total) fue
de entre 1.8 y 15 %; el gremio mas importante fue el de las omnivoras arboricolas grandes
y los de menor importancia las cultivadoras de hongos-cortadoras de hojas y las

subterraneas (Figura 1 y Tabla 3).
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Figura 1. Estructura de gremios funcionales de las hormigas de La Mancha, Ver. A la
izquierda la grafica correspondiente a toda la comunidad (107 especies, ubicadas en 12
gremios). A la derecha los espectros troficos de cada uno de los sitios de estudio. PA=
pastizal, MA= matorral, SB= selva baja caducifolia, SM= selva mediana subperennifolia.

Estructura de gremios por sitio

Como lo esperabamos, la estructura de gremios de las comunidades de los cuatro

sitios fue diferente; el niimero de gremios siguid el mismo gradiente de la riqueza

especifica de los sitios: PA (20 especies, 6 gremios) — MA (43, 10) — SB (47, 11) — SM (89,

12).
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Pastizal. El pastizal fue el sitio con la menor equidad en el nimero de especies por
gremio, dominando las oportunistas con el 35% de las especies de este sitio). En este sitio
encontramos dos especies de Pseudomyrmex a pesar de que no existe un estrato arbustivo o
arboreo (su habitat caracteristico); una de ellas se encontré anidando en tallos huecos de
gramineas y la otra fue capturada con trampas de caida (no sabemos en donde anida). En el
pastizal no vive ni caza ninguna especie depredadora de ningun tamatfio.

Matorral. Las 43 especies del matorral pertenecen a 10 gremios funcionales; a
diferencia del pastizal, en este sitio hay un estrato arbustivo bien desarrollado por lo que
estan bien representadas las omnivoras pequefias de la vegetacion y las Pseudomyrmex, con
siete especies cada una. En concordancia con el menor estrés de este sitio la importancia de
las oportunistas desciende de un 35% a un 14% del total de sus especies; el mismo patron
se observa en las omnivoras del suelo de las dos categorias de tamafio (aunque el
incremento fue de una sola especie en cada gremio, su importancia en la comunidad
desciende de 20 a 11.6% con respecto al pastizal).

Selva baja. De los 11 gremios encontrados en la selva baja los mejor representados
fueron las omnivoras arboricolas tanto grandes como pequefias con 19 y 17% de sus
especies. Siguiendo el gradiente de los sitios en cuanto a riqueza, aparecen aqui por primera
vez las depredadoras grandes; por otro lado, nos extrafia que éste sea el Uinico sitio que no
tiene ninguna de las dos especies de Atta (cortadoras de hojas).

Selva mediana. Finalmente, la selva mediana fue el Ginico sitio con representantes de
los 12 gremios funcionales. Al igual que en la selva baja el gremio mas rico fue el de las
omnivoras arboricolas grandes, sin embargo, todos los gremios de omnivoras tanto en el
suelo como en la vegetacion disminuyeron su importancia en la comunidad. Lo contrario
sucedid con las especies depredadoras tanto del suelo como de la vegetacion quienes
aumentaron su importancia. Como era de esperarse, de toda la zona es en este sitio en

donde las oportunistas tienen su menor importancia (Tabla 3).
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Tabla 3. Numero de especies por gremio en cada sitio; entre paréntesis el porcentaje del
total de especies. PA= pastizal, MA= matorral, SB= selva baja caducifolia, SM= selva
mediana subperennifolia.

GREMIO PA MA SB SM Total
1. Depredadoras grandes - 2(4.3) 6 (6.7) 6
del suelo y la vegetacion
2. Depredadoras pequeias - 3(7) 2(4.3) 7(7.9) 7

de la hojarasca

3. Legionarias - 24.7) 1(2.1) 6 (6.7) 8
4. Cultivadoras de hongos- 1(5) 1(2.3) - 1(1.1) 2
cortadoras de hojas

5. Cultivadoras de hongos- 2 (10) 24.7) 3(6.4) 809 9
recolectoras de detritos

6. Omnivoras arboricolas - 5(11.6) 9(19.1) 15 (16.9) 16
grandes

7. Omnivoras arboricolas - 7 (16.3) 8(17) 11(12.4) 14
pequefiias

8. Omnivoras del suelo 4 (20) 5(11.6) 6 (12.8) 8(9) 14
pequenas y medianas

9. Omnivoras del suelo 4 (20) 5(11.6) 3(64) 4 (4.5) 6
muy pequenas

10. Pseudomyrmex 2 (10) 7(16.3) 5(10.6) 11 (12.4) 13
11. Oportunistas 7 (35) 6 (14) 7(14.9) 10 (11.2) 10
12. Subterraneas - - 1(2.1) 2(2.2) 2
Total 20 (18.6) 43 (40.1) 47(43.9) 89(83.1) 107

Similitud entre sitios

El anélisis de similitud funcional entre sitios, considerando el nimero de gremios de
cada sitio y el nimero de especies en cada uno (indice SF, secciéon de métodos) y la
agrupacion de las distancias de similitud, nos separo6 los sitios en dos grupos: el primero
formado por el pastizal y el matorral y el otro por las dos selvas. Estos dos grupos fueron
muy diferentes entre si con un valor de disimilitud de mas del 80%. Dentro de estos grupos

las selvas fueron mas similares entre si que el pastizal y el matorral (Figura 2).
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PA MA SB
MA 65.09
SB 89.01 67.69
SM 89.90 62.62 44.48

Pastizal

Matorral

Selva baja

Selva mediana

Figura 2. Similitud entre los sitios en funcion del nimero de especies total y por gremio.
Tanto la matriz como la agrupacion (UPGMA) se obtuvieron con las distancias obtenidas
de los valores de similitud (1-indice de Silvestri 2003).

4. Discusion

Las comunidades de hormigas del Neotropico tienen una alta riqueza de especies,
por lo que para estudiar su estructura funcional ha sido necesario recurrir a su division en
gremios (ver Delabie et al. 2000, Ryder et al. 2010, entre otros.). Hasta el momento sin
embargo, no existe una clasificacion estandarizada que pueda utilizarse para una diversidad
de ambientes neotropicales y sus diferentes estratos, por lo que en este trabajo disefiamos
nuestra propia agrupacion de las especies en gremios.

En la vegetacion de las dunas costeras de La Mancha existen varios tipos de
vegetacion en un mismo tipo de suelo y un mismo clima, que albergan distintos ensambles
de especies de hormigas (capitulo III de este trabajo). En nuestra clasificacion incluimos
desde el principio a todas las especies de la zona, independientemente del sitio en el que se
hubieran capturado. Esto nos permitié tener una definicion de los gremios independiente

del tipo de vegetacion y por lo tanto utilizable para cualquiera de ellos.
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En los cuatro sitios estudiados la comunidad de hormigas estd formada por 121
especies, de las cuales hemos utilizado 107 para estudiar su estructura de gremios.
Mediante cinco variables y 20 categorias de atributos morfoldgicos, tréficos y de
utilizacion del espacio, obtuvimos una clasificacion de las especies en 12 gremios
funcionales.

Para el caso de nuestra zona esta clasificacion fue muy 1til para apoyar algunos
resultados respecto de las similitudes y diferencias entre los sitios, asi como para reafirmar
el hallazgo de que el gradiente de sucesion vegetal lineal (PA—MA—SB—SM)
inicialmente propuesto, tuvo respecto a sus comunidades de hormigas un camino de dos
vias hacia los dos estadios avanzados de la sucesion (SB y SM) (ver capitulo III).

Naturalmente, la utilidad de la clasificaciéon que proponemos deberd ser puesta a
prueba con comunidades de otros sitios y con andlisis estadisticos mas rigurosos; sin
embargo, consideramos que es un buen punto de partida para el estudio de la diversidad

funcional en distintos ambientes.

Dificultad para delimitar los gremios

Desde hace tiempo se ha reconocido que es dificil encontrar los limites entre los
gremios de hormigas (Bruhl et al. 1998) debido a que la mayoria de las especies son
omnivoras (Carroll y Janzen 1973). En La Mancha encontramos este mismo patron pues
casi el 70% fueron omnivoras, dieta que estuvo representada en la mitad de los gremios de
nuestra clasificacion.

Por sus habitos generalistas las especies omnivoras que estan dentro de un gremio
pueden muchas veces sobreponerse con especies de otro gremio en cuanto al
aprovechamiento de los recursos, pudiendo actuar como depredadoras o recolectoras de
exudados.

Una situacion contraria se da en el caso de aquellas especies que tienen una dieta
especializada, pero son facultativamente omnivoras (Kaspari 2000). Por ejemplo, en la
selva mediana encontramos que Pachycondyla villosa y Ectatomma ruidum, ambas
depredadoras, también recolectan néctar extrafloral y acuden a los cebos de carbohidratos.

En otro estudio Horvitz y Schemske (1986) encontraron que P. harpax y P. apicalis ademas
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de ser depredadoras son importantes dispersoras de semillas. Cuando nuestras especies
estuvieron en alguno de estos casos optamos por ubicarlas en su gremio de acuerdo con el
habito alimentario registrado mas frecuentemente (Silvestre et al. 2003).

Respecto al numero de categorias tampoco hay nada estandarizado y las
subdivisiones dependeran del grado de conocimiento de los habitos de las especies, pero
mas importante de los objetivos del estudio. Nosotros consideramos que en el estudio de la
diversidad funcional de comunidades completas, el criterio para delimitar los gremios
debera centrarse en obtener la menor cantidad de categorias de uso comun de los recursos
que tengan las especies. La busqueda de las diferencias que puedan tener entre ellas debera

dejarse para los estudios especificos de nicho ecoldgico o de competencia.

Habitos alimentarios

En cuanto a sus habitos alimentarios las especies omnivoras fueron las mas
numerosas (agrupadas en seis gremios), siendo particularmente diversas en el estrato
arboreo. De muchas especies se ignoran los detalles cuantitativos de su dieta, por lo que es
probable que en un futuro se encuentre que si tienen preferencia hacia un recurso en
particular y se les ubique dentro de otro gremio. Por otro lado, es probable que una
subdivision en estratos verticales dentro de la vegetacion nos arroje la existencia de otros
gremios incluidos en este trabajo como omnivoras de la vegetacion.

Aunque las depredadoras (no legionarias) se separaron por su tamano y el estrato
en el que cazan, también tienen diferencias en cuanto a la especializacion de su dieta. El
gremio de las depredadoras pequenas de la hojarasca incluye a cuatro especies de
Strumigenys (tribu Dacetini) especializadas en capturar colémbolos (Ho6lldobler y Wilson
1990), mientras que las depredadoras grandes del suelo y la vegetacion son generalistas en

las presas que capturan (Lachaud 1990, Valenzuela et al. 1994).

Sitio de anidacion y forrajeo
En nuestra comunidad la composicion de especies que anidan en la vegetacion o en

el suelo fue muy diferente, con més del 90% de las especies anidando exclusivamente en un
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estrato, resultados similares han sido encontrados por Bruhl et al. (1998), Yanoviak y
Kaspari (2000), Ryder et al. (2010), entre otros.

De acuerdo con nuestra division gruesa, en el pastizal existe solamente el estrato
suelo ya que la vegetacion es escasa y muchas veces rasante y no hay hojarasca, por lo que
las especies estan restringidas a vivir y forrajear en ¢l; no obstante, observamos que existe
una segregacion espacial en la dimension horizontal, con las especies anidando o
forrajeando en sitios con mucha, poca o ninguna cobertura, a un lado o debajo de los
macoyos de gramineas y otros micrositios. Sin embargo, también encontramos
sobrelapamiento en el sitio de anidacion, por ejemplo encontramos un par de especies de un
gremio (Dorymyrmex bicolor y D. smithii) anidando en el mismo micrositio que dos
especies de otro gremio (Solenopsis molesta y Forelius pruinosus). El estudio detallado de
la distribucion de los nidos y las rutas de forrajeo de las hormigas del pastizal serd muy
interesante desde el punto de vista del reparto de recursos.

En el matorral y las dos selvas hay un estrato de vegetacion bien desarrollado y una
capa de hojarasca, por lo que las especies tuvieron una distribucion vertical mas amplia.

En los tres sitios alrededor de la mitad de las especies anidan y forrajean en la vegetacion.

Respecto a los sitios de anidacion en el suelo, es posible hacer mas divisiones que
las hechas aqui, pues algunas especies anidan en sitios especificos dentro de una categoria.
Por ejemplo, Strumigenys nigrescens, S. eggersi, Platythyrea punctata, Rogeria cuneola y
R. belti se encontraron anidando exclusivamente en troncos podridos, incluidos como

fraccion lenosa de la hojarasca.

Variacion en el tamafio de las especies

El tamafio del cuerpo fue la variable morfologica que utilizamos porque existe
suficiente evidencia de que el uso diferencial del habitat de acuerdo al tamafio del cuerpo es
un mecanismo que puede estar estructurando las comunidades (Kaspari 1996, Davidson et
al. 1985), ademas de tener la ventaja de que sus categorias pueden separarse muy
facilmente. Aunque en su estudio con las hormigas de la hojarasca Silva y Brandao (2010)
no encontraron evidencia de una estructura morfoldgica en las comunidades utilizando

unicamente el tamafio del cuerpo, sus resultados probablemente son validos solamente para
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el ambiente de la hojarasca en particular, pues el 95% de sus 171 especies estuvieron en un
mismo rango de tamafo (< 2mm, longitud del mesosoma).

Desde luego, para los estudios que pretenden explicar mediante caracteres
morfologicos la coexistencia de ensambles grandes de especies, es indispensable encontrar
las diferencias finas entre las especies, tema ajeno a los objetivos de este trabajo. De
cualquier forma coincidimos con Silva y Brandao (2010) en que deben usarse caracteres
morfoldgicos que se sabe que tienen una relaciéon con el desempefio ecologico de las
especies.

En cuanto a la variacion de tamaio en los gremios de La Mancha encontramos que
en los menos especializados como las omnivoras hubo una mayor diversidad de tamafios,
diferencias que nos llevaron a separarlas en cuatro gremios. Especulamos que este patron
puede estar reflejando grandes diferencias en su microhdbitat de anidacién o en sus
estrategias de forrajeo, lo que les permitiria convivir con una minima competencia
(Albrecht y Gotelli 2001).

Por el contrario, encontramos que las especies mas especializadas fueron de talla
muy uniforme dentro de su gremio; tal es el caso de las cultivadoras de hongos-cortadoras
de hojas (Atta mexicana y A. cephalotes), y las cultivadoras de hongos-recolectoras de
detritos (Cyphomyrmex, Mycetosorites, Mycocepurus, Mirmicrocrypta, Sericomyrmex y
Trachymyrmex).

Independientemente de sus distintos tamafios a las especies legionarias las
conjuntamos en un solo gremio pues presentan muchas similitudes en otros aspectos, tales
como sus héabitos ndmadas, sus habitos de forrajeo y su estrato de actividad, por lo que su
papel en el ecosistema probablemente es muy semejante. En La Mancha la abundancia de
las legionarias fue escasa, con pocos registros en las trampas y una pobre colecta directa,
por lo que coincidimos con Delabie et al. (2000), en que el impacto de estas hormigas en el

suelo de la selva tiende a ser efimero.

Principales diferencias entre los sitios
A nivel de sitio encontramos que en el pastizal dominan las oportunistas (Figura 1),

resultado esperado por el gran estrés ambiental del sitio y la simplicidad de la comunidad,
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lo que va de acuerdo con la ausencia total en este sitio de hormigas depredadoras de
cualquier tamafio. En un estudio comparativo de varias etapas de sucesion vegetal, Gibb y
Cunningham (2011) encontraron que en las etapas tempranas las dietas de las hormigas se
encuentran en la base de la red trofica, alimentandose de exudados de plantas y herbivoros,
con tasas bajas de depredacion y saprofagia. No obstante que la comunidad del sitio tiene
mucha semejanza con la fauna de las zonas aridas (Rojas y Fragoso 2000), una diferencia
importante es la ausencia de granivoras grandes como Pogonomyrmex.

En el matorral encontramos 10 gremios troéficos y una mayor equidad en la
distribucion de las especies en los gremios, lo que refleja una mayor complejidad del
ambiente. Sin embargo, aunque en este sitio hay tres especies de depredadoras en la
hojarasca, ain no se presenta ninguna depredadora de talla grande. Por otro, lado la menor
cantidad de omnivoras grandes probablemente se deba a la falta de exudados animales y
vegetales en el dosel de este sitio (Davidson et al. 2003). En este sitio destacamos la
presencia de la mayor proporcion de especies de Pseudomyrmex en la zona (7 especies,
16.3% de sus especies, Tabla 3), lo que podria deberse a la gran cantidad de ramas huecas
muertas en los arbustos del sitio (obs. pers.).

La selva baja y la selva mediana fueron similares en cuanto a su nimero de gremios
(11 y 12, respectivamente), a la predominancia de las omnivoras arboricolas grandes, y a
que fueron los Unicos sitios de la zona que tuvieron depredadoras grandes. Sin embargo,
tuvieron particularidades que las diferencian en un 44.5% (Figura 2).

En general la selva baja es un sitio con mayor estrés ambiental que la selva
mediana, tiene menor cobertura vegetal y se encuentra ubicada en terreno inclinado, lo que
provoca el escurrimiento del agua hacia abajo y ocasiona mayor sequedad tanto ambiental
como del suelo (ver capitulo IIT). El menor nimero de depredadoras de la hojarasca en este
sitio (2 vs 7 en la selva mediana) (Tabla 3), probablemente estd relacionada con estas
limitantes pues se sabe que este grupo particular de especies es muy vulnerable a las
condiciones del ambiente (Armbrecht y Perfecto 2003). En la selva baja la fraccion lefiosa
de la hojarasca (microhabitat frecuente de estas especies) fue mas escasa que en la selva

mediana.
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La selva mediana por su parte tuvo la mayor riqueza de la zona, (89% mas de
especies que la selva baja) y, como era esperable fue el tnico sitio con representantes de

todos los gremios de nuestra clasificacion (Figura 1).

Similitud funcional entre sitios

Aunque el nimero de gremios en los sitios siguié el mismo gradiente ascendente
que su riqueza especifica: PA: 20 especies, 6 gremios— MA: 43, 10— SB: 47, 11— SM:
89, 12, la similitud respecto a su estructura de gremios separé a los sitios en dos grupos, el
primero formado por el pastizal y el matorral y el otro por las dos selvas. Este mismo
resultado lo encontramos en los valores de similitud faunistica de las comunidades, lo que
apoya nuestra conclusion de que las dos selvas representan las etapas avanzadas de dos

gradientes de sucesion vegetal independientes.
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Apéndice

Tabla 4. Composicion de especies de cada gremio por tipo de vegetacion. DU= pastizal,
MA=matorral, SB= selva baja caducifolia, SM= selva mediana subperennifolia en La
Mancha, Ver.

GREMIO DU MA SB SM
Depredadoras grandes del suelo
y la vegetacion

Ectatomma ruidum
Odontomachus brunneus
Odontomachus laticeps
Pachycondyla crenata
Pachycondyla harpax
Pachycondyla villosa

KR X KK

<

Depredadoras pequefias de la
hojarasca

Strumygenys boneti X
Strumigenys elongata

Strumygenys louisianae X
Strumygenys ludia

Hypoponera nitidula X
Hypoponera opacior
Pachycondyla stigma

KR XK XX

<

Legionarias

Eciton burchelli

Labidus coecus

Labidus praedator

Neivamyrmex opacithorax X
Neivamyrmex pilosus X
Neivamyrmex rugulosus X
Neivamyrmex swainsoni

Nomamyrmex esenbecki wilsoni X

Rl

<X

Cultivadoras de hongos-

cortadoras de hojas

Atta cephalotes X X

Atta mexicana X



Cultivadoras de hongos-
recolectoras de detritos
Cyphomyrmex costatus
Cyphomyrmex rimosus
Mycetosoritis hartmanni
Mycocepurus curvispinosus
Mycocepurus smithii
Myrmicocrypta sp.
Sericomyrmex aztecus
Trachymyrmex intermedius
Trachymyrmex saussurei

Omnivoras arboricolas grandes
Dolichoderus diversus
Dolichoderus lutosus
Camponotus cerberulus
Camponotus claviscapus
Camponotus coloratus
Camponotus coruscus
Camponotus etiolatus
Camponotus excisus
Camponotus linnaei
Camponotus mucronatus
hirsutinasus

Camponotus novogranadensis
Camponotus sericeiventris
Camponotus conspicuus sharpi
Camponotus zoc

Camponotus sp. 1LM
Cephalotes umbraculatus

Omnivoras arboricolas
pequenas

Azteca forelii

Azteca velox
Myrmelachista skwarrae
Cephalotes minutus
Cephalotes scutulatus
Crematogaster corvina
Crematogaster crinosa
Crematogaster curvispinosa
Crematogaster torosa

<o

<

< ol o T T B <

T T e

<o

XXX XX XX

T T I ol o o il

XXX =

ol
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Crematogaster sp. aff.
curvispinosa

Monomorium floricola
Nesomyrmex echinatinodis
Nesomyrmex wilda
Temnothorax subditivus

Omnivoras del suelo
pequefias y medianas
Dorymyrmex bicolor
Dorymyrmex smithi
Dorymyrmex sp. aff. flavus
Megalomyrmex silvestri
Pheidole sp. 1

Pheidole sp.
Pheidole sp.
Pheidole sp.
Pheidole sp.
Pheidole sp. 8
Pheidole sp. 10
Pheidole sp. 11
Pheidole sp. 12
Tetramorium spinosum

~N B W

Omnivoras del suelo muy
pequenas

Forelius pruinosus
Brachymyrmex heeri
Brachymyrmex sp. 1LM
Brachymyrmex sp. 2LM
Monomorium ebeninum
Solenopsis molesta

Omnivoras pseudomirmecinas

Pseudomyrmex brunneus
Pseudomyrmex cubaensis
Pseudomyrmex ejectus
Pseudomyrmex elongatulus
Pseudomyrmex ferrugineus
Pseudomyrmex gracilis
Pseudomyrmex ita
Pseudomyrmex oculatus

el

<

el

Rl o o T e e

i

RNl

< >~

Rl

<X X X

R R Rl

Rl

XX

b

R XX
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Pseudomyrmex seminole
Pseudomyrmex simplex
Pseudomyrmex spiculus
Pseudomyrmex tenuissimus
Pseudomyrmex boopis

Oportunistas
Camponotus atriceps
Camponotus planatus
Nylanderia steinheili
Paratrechina longicornis
Pheidole punctatissima
Pheidole susannae
Solenopsis geminata
Tetramorium bicarinatum
Tetramorium simillimum
Wasmannia auropunctata

Subterraneas
Acropyga smithii
Solenopsis isopilis

Total de especies

>~

Rl

20

Rl

<

43

XX XXX <

i

47

KK KKK K KKK Rl

<X

89
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CAPITULOV

Hormigas exoticas e invasoras en La Mancha, Ver.

1. Introduccion

En todo el mundo la frecuencia de introduccion de especies exoéticas e invasoras a
los ecosistemas naturales va en aumento, debido principalmente a la globalizacion de las
actividades humanas, principalmente el comercio. Se han transportado y mezclado floras y
faunas entre practicamente todas las regiones biogeograficas del mundo.

Este proceso ha sido la mayor causa de extincion de especies nativas en todo el
mundo en los ultimos siglos. Actualmente, las especies exoticas invasoras son la segunda
causa de amenaza y extincidon de especies, precedida tan solo por la pérdida de habitat
(McGlynn 1999).

Como las invasiones biologicas tipicamente estan asociadas con la perturbacion, es
dificil conocer su impacto real en la biodiversidad, ya que ésta puede disminuir por causas
de la misma perturbacion y las especies invasoras no ser las responsables directas (Didham
et al. 2005, MacDougall y Turkington 2005). Sin embargo, también se ha planteado la
posibilidad de que las invasoras potencien los efectos negativos de la perturbacion sobre la
biodiversidad, concluyendo varios estudios que la mayor pérdida de diversidad se da
cuando se conjuntan la perturbacion y las especies invasoras (Bauer 2012, Berman et al.
2013).

Debido a que las hormigas tienen un papel muy importante en los ecosistemas
terrestres como depredadoras de insectos, comedoras de semillas, defoliadoras, etc. ademas
de tener interacciones con muchas plantas, otros insectos y hongos (Hoélldobler y Wilson
1990, Jolivet 1996, Schultz y McGlynn 2000) la introduccion de una hormiga exdtica a un
ecosistema puede redundar en el desajuste de estas funciones, asi como afectar la
abundancia y la diversidad de otros insectos (Zimmerman 1970), vertebrados (Holway et al.
2002), y plantas (Horvitz y Schemske 1986).

De las 248 especies de hormigas que han sido tranferidas por el hombre hacia lugares

fuera de su rango de distribucion natural (Miravete et al. 2014), solo una pequefia fraccion
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de ellas son consideradas invasoras, es decir, con la capacidad de alterar las comunidades
naturales originales al competir con otras especies (McGlynn 1999; Suarez et al. 2005).

Las hormigas invasoras tienen caracteristicas biologicas comunes, tales como la
adaptabilidad a un amplio rango de habitats -principalmente perturbados- poliginia,
reproduccion de las colonias por division, una gran agresividad interespecifica y hébitos
alimenticios generalizados (Passera 1994). Estas especies pueden alimentarse de semillas,
artropodos, detritos y exudados de plantas e insectos (Holway et al. 2002; Ness and
Bronstein 2004).

A diferencia de las hormigas viajeras o peregrinas, que en los sitios a los que han
sido introducidas generalmente ocupan nichos no ocupados por las hormigas nativas, las
invasoras son capaces de monopolizar los recursos y desplazar a las hormigas residentes
originales (McGlynn 1999). La pérdida de diversidad mejor documentada es la de fauna de
hormigas nativas mediante exclusion competitiva por parte de hormigas invasoras pérdida
que puede alcanzar hasta 90% (Holldobler y Wilson 1990).

Actualmente existe una controversia en cuanto a si las especies invasoras son
siempre exoticas, o si las especies nativas pueden también considerarse invasoras en su area
natural de distribucion. Por un lado se encuentra la opinidon basada en un criterio geografico
que tiene como requisito esencial para que las especies se consideren invasoras, que exista
una dispersion geografica (Colautti y Maclsaac 2004), proponiéndose incluso distancias
concretas recorridas desde su lugar de origen (Richardson et al. 2000). La adopcion de este
criterio impide que algunas especies nativas que colonizan y dominan completamente
habitats cercanos sean consideradas invasoras.

El segundo enfoque se basa en la dominancia de las especies en un habitat distinto
del original, lo cual puede ocurrir cerca o lejos del area natural de distribucion. En este caso
una especie nativa o autdctona también puede ser considerada invasora si coloniza y
domina un habitat cercano (Davis y Thomson 2000). Sin embargo, aun aquellos autores que
no aceptan denominar invasoras a las especies nativas, reconocen una gran similitud
funcional entre las especies nativas que rapidamente se vuelven dominantes durante la
sucesion local y las especies exoticas que invaden un sistema (Meiners 2007); ésto puede

estar evidenciando probables mecanismos comunes en las dos situaciones.
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En este mismo sentido, Valery et al. (2008) proponen como contexto para definir a
las especies invasoras la existencia de la competencia interespecifica (sensu lato), en donde
la especie invasora demuestra ser superior que otra especie funcionalmente similar, sin
excluir necesariamente la dimension espacial del fenomeno.

En este trabajo seguimos el criterio geografico para las especies introducidas no
invasoras (viajeras) y el criterio de dominancia -en o lejos de su lugar de origen- para las
invasoras.

Dos ejemplos claros de especies invasoras nativas que viven en Me¢éxico son
Solenopsis geminata y Wasmannia auropunctata, ambas originarias de las tierras bajas del
Neotropico (Trager 1991, Wetterer y Porter 2003). Estas dos especies son consideradas
invasoras en los lugares lejanos hacia los que se han dispersado (McGlynn 1999, Wetterer y
Porter 2003).

En México se sabe muy poco sobre las especies introducidas en general, sean o no
invasoras. Sanchez-Pefa et al. (2005) registraron la presencia en nuestra frontera norte de la
invasora de origen brasilefio Solenopsis invicta, pero en general las menciones a las
hormigas introducidas se encuentran en estudios no orientados al tema (Rojas 1996, 2001;
Vasquez-Bolafios 2011; Koptur et al. 2013).

En nuestro pais las areas muy perturbadas, como los campos de cultivo y las zonas
urbanas, estan dominadas por especies invasoras tanto nativas como exoticas (por e€j.
Solenopsis geminata y Paratrechina longicornis ) (Risch y Carroll 1982, Rojas, datos no
publicados), pero de los ecosistemas naturales nada se sabe.

El ingreso de hormigas invasoras a los ecosistemas naturales, dentro y fuera de su
rango de distribucion natural, y su potencial de ocasionar grandes desequilibrios, debe ser
una preocupacion en términos de la conservacion de nuestras selvas, porque una vez que
una hormiga invasora se establece es muy dificil de controlar y virtualmente imposible de
erradicar (Holway et al. 2002). Por esta razéon se requiere conocer su distribucion y
abundancia a niveles locales y regionales en diversos habitats.

En este trabajo nos propusimos establecer una linea base de la riqueza y abundancia

de las especies introducidas e invasoras (nativas y exoticas) en cuatro tipos de vegetacion
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natural en La Mancha, Ver., esperando que sirva de punto de partida para el monitoreo de

sus poblaciones en el futuro.

2. Métodos

Las variables utilizadas fueron la riqueza especifica relativa y la abundancia relativa
de las especies exoticas o invasoras. Se expresan como una proporcion de las medidas en la
comunidad de hormigas en toda la zona y en cada sitio estudiado. La seleccion de los
atributos a medir se basa en Catford et al. (2012), quienes recomiendan calcular la relacion
entre riqueza y abundancia para conocer el grado de invasion de un sitio; estos atributos son
independientes de la escala por lo que pueden compararse entre localidades de muy
diversos tamanos, ademas de que son relativamente faciles de medir y pueden utilizarse con
diversos taxa.

Para el calculo de la riqueza especifica relativa de las hormigas exoticas e invasoras
utilizamos los datos del Apéndice 1 del capitulo III, que comprende las 121 especies
encontradas en los cuatro sitios. Para el calculo de la abundancia relativa (expresada como
porcentaje de registros de cada especie en cada sitio) usamos Unicamente los datos del

muestreo estandarizado que arroj6 un total de 97 especies (capitulo III).

3. Resultados
De las 121 especies de hormigas de La Mancha, Gnicamente seis (5%) son exdticas o

invasoras que pueden representar alglin tipo de amenaza para las poblaciones nativas.

Riqueza relativa
En el pastizal encontramos la mayor riqueza relativa de exotica e invasoras de toda la zona;

el resto de los sitios tuvo una riqueza relativa baja. (Tabla 1).

Abundancia relativa
En la Figura 1 presentamos esquematicamente la abundancia relativa de cada especie en
proporcién a la de todas las especies de la comunidad. En todos los sitios la abundancia

relativa de Solenopsis geminata es mayor del 5% de la abundancia total, estando siempre
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entre las seis especies mas abundantes; en el matorral ocupa el segundo lugar en
abundancia lo que la convierte en una especie dominante en la comunidad. También este
sitio tuvo la mayor abundancia relativa de la invasora Paratrechina longicornis en toda la
zona.

Por ultimo, es la selva mediana el unico sitio en donde tres especies invasoras
estuvieron entre las seis especies mas abundantes de la comunidad, siendo una de ellas la

exotica Monomorium floricola.

Tabla 1. Numero de especies invasoras y su riqueza relativa en cuatro tipos
de vegetacion de La Mancha, Ver.

No. especies No. especies Riqueza
total exoticas/invasoras  relativa (%)
Pastizal 21 5 23.8
Matorral 47 2 4.2
Selva baja 50 2 4.0
Selva mediana 102 6 59
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Figura 1. Abundancia relativa de las especies exdticas e invasoras en las comunidades de
cuatro tipos de vegetacion de La Mancha, Ver. La abundancia estd expresada como
porcentaje del nimero de registros de cada especie en relacion al total de registros.
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Especies exdticas e invasoras encontradas en este estudio
Paratrechina longicornis (Latreille) 1802

Actualmente de distribucion pantropical P. longicornis probablemente sea originaria
de Melanesia o del sureste de Asia (Wetterer 2008). Fue descrita a partir de ejemplares de
Senegal (Trager 1984) por lo que se pensaba que era una especie africana. En la literatura
en inglés se le llama “hormiga loca” por su caracteristica manera de caminar rapida y

aparentemente erratica.

Esta especie vive en toda clase de lugares perturbados, tanto rurales como urbanos
de los tropicos y subtropicos del mundo y puede vivir en habitaciones climatizadas de sitios
frios en Europa y Nueva Zelanda (Wetterer 2008). También se le ha encontrado en
ecosistemas naturales como dunas costeras, bosques secos, selva tropical, etc. desde el nivel
del mar hasta los 1800 m. en donde las colonias son oportunistas de cavidades. Las obreras
son detritivoras generalistas y de reclutamiento rapido a cualquier alimento (cadaveres de
insectos, semillas, secreciones dulces de plantas e insectos, frutos, etc.). Es considerada
invasora (McGlynn 1999) y estd documentado que en unos cuantos afios es capaz de
desplazar a otras especies de hormigas (Wetterer et al. 1999), (més informacién sobre su
biologia en Nickerson y Barbara (2009).

En La Mancha esta especie se encontr6 en tres de los cuatro sitios estudiados. En el
pastizal es muy escasa y se captur6 una sola vez con trampa de caida; en el matorral es
moderadamente abundante en las trampas, anida en el suelo y repetidamente la observamos

alimentandose de secreciones de hemipteros de la familia Membracidae en tallos de
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Mimosa chaetocarpa. En la selva mediana no fue capturada por ninguna trampa, pero la
encontramos recorriendo el tronco de un gran Ficus obtusifolia Kunth en un sendero
multiespecifico de mas de 12 especies; también la encontramos dentro de troncos podridos

y capturando termitas vivas.

Monomorium floricola Jerdon 1851

Es una de las especies mas ampliamente distribuidas en los tropicos y subtrdpicos
del mundo. Fue descrita en 1851 con ejemplares colectados en la India y poco después se
registro en sitios tan distantes como Malasia, Polinesia, el Caribe y Sudamérica; se colecto
en México desde 1888 (Wetterer 2010). Ocasionalmente vive en invernaderos y en sitios
con calefaccion de Europa y Estados Unidos. Actualmente existe consenso, con base en la
distribucion de especies muy cercanas, de que esta especie es originaria de Asia tropical.
Debido a que es muy pequeia, camina lento y es predominantemente arboricola puede
pasar inadvertida, sin embargo se le ha registrado en cultivos de gusano de seda, pifia y
coco, y dentro de hospitales. Sobre su presencia en sitios naturales la informacion es escasa,

pero aparentemente ha logrado gran éxito en los manglares del mundo (Delabie et al. 2006).

1mm

En nuestra localidad esta especie se encontr6 solamente en la selva mediana con
abundancias moderadas; se captur6 mediante trampas de caida, cebos arboreos y
manualmente; se colectd también en la inflorescencia de una orquidea y recorriendo en

columna los troncos de Ficus obtusifolia.
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Solenopsis geminata (Fabricius) 1804

De probable origen sudamericano, esta especie se dispersd de manera natural hacia
el norte hasta el sureste de Estados Unidos (Trager 1991) y ya en tiempos histéricos fue
introducida a Africa, Australia, Asia y las islas del Pacifico y del Océano Indico (Hollway
et al. 2002). Esta especie ocasiona dafos a la biota nativa de los lugares en donde ha sido
introducida, principalmente en islas, en donde ha impactado negativamente a las
poblaciones de vertebrados e invertebrados (Wetterer y O'Hara 2002, Nafus 1993). En
cuanto a otras hormigas, desplaza a especies dispersoras de semillas (Ness and Bronstein

2004) y tiene efectos devastadores en las comunidades de islas (McGlynn 1999).

Como era de esperarse, ya que es una especie propia de la region, S. geminata se
encuentra en todos los sitios estudiados en este trabajo. Sin embargo no esperdbamos
encontrar tan grandes abundancias en las dos selvas, los sitios con mayor cobertura de la
zona, en las que esta especie ocupa el 5° lugar en el porcentaje de registros. En el matorral
fue ain mas abundante y es la segunda especie en importancia en este sitio; en el pastizal, a
diferencia de los otros sitios, su abundancia relativa es muy baja. Esta especie es una de las
mas frecuentes en las trampas y en los cebos.

La informacion detallada de esta especie en La Mancha se encuentra en los estudios de
caso 1 y 2 en el apéndice de este capitulo; el estudio de caso 1 se refiere unicamente a las
hormigas del suelo, por lo que las discrepancias en los valores de nimero de especies se
deben a que se utilizaron Unicamente las especies capturadas con las técnicas para el estrato

suelo del muestreo estandarizado (capitulo III) (independientemente de si era o no su sitio
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de anidacion). De cualquier forma los patrones de abundancia de las invasoras son los

mismos.

Wasmannia auropunctata Roger 1863

Esta hormiga invasora probablemente es nativa de los bosques de tierras bajas del
Neotropico, con distribucion desde el noreste de México hasta Argentina y en la mayor
parte del Caribe (Wetterer y Porter 2003). Ha sido introducida en las regiones tropicales y
subtropicales del resto del mundo y se encuentra en gran cantidad de islas en donde
representa una seria amenaza para la fauna nativa, incluyendo a las comunidades de
hormigas (Lubin 2008, Wetterer y Porter 2003). Dentro de su rango nativo de distribucion
esta especie es comun en los bosques sin disturbio, pero no llega a ser una especie
dominante (Tennant 1994). En cambio en areas perturbadas como los cultivos agricolas, W.
auropunctata puede ser extremadamente abundante y constituirse en plaga favoreciendo las
poblaciones de hemipteros (de Souza et al. 1998). Esta especie anida en gran variedad de
sitios, como en el suelo, bajo piedras, en troncos podridos, dentro de ramas, en epifitas, etc.,

incluyendo sitios soleados o sombreados (Deyrup et al. 2000).

Existe alguna evidencia de que esta especie afecta a las comunidades de hormigas
nativas de los bosques naturales; en bosques secos de Colombia Armbrecht y Ulloa-Chacon
(2003) encontraron una correlacion negativa entre la abundancia de W. auropunctata y la

diversidad de hormigas nativas. En México no se han hecho estudios con esta especie.
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En La Mancha esta especie es muy escasa en el pastizal y se le captur6 una sola vez
con un cebo subterraneo; no la encontramos en el matorral y si estd es probable que
también sea muy escasa. Es moderadamente abundante en la selva baja en donde aparece
muy pocas veces en las trampas de caia, pero es frecuente en los cebos tanto en los arboles
como en el suelo; en este sitio se le encontrd anidando en gran cercania con Mycocepurus
smithii, lo que puede indicarnos que es cleptobidtica. En la selva mediana es una de las
cinco especies mas abundantes, forrajea en el suelo y en la vegetacion y también acude a

los cebos.

Tetramorium bicarinatum (Nylander 1846)

Es otra de las especies mas ampliamente distribuidas en los tropicos y subtrdpicos
del mundo, con excepcion de Africa continental y Asia occidental. La mayoria de los
registros de esta especie son de las islas de Oceania y del Caribe. Como otras especies
viajeras también puede vivir en zonas frias pero dentro de invernaderos o habitaciones con

calefaccion (Wetterer 2009).

Debido a su nombre comtn “hormiga de Guinea” se pensé durante un tiempo que
esta especie era originaria de Africa, sin embargo ahora se sabe, con base en el analisis de
su distribuciéon y la de sus especies mas cercanas, que es originaria de la regién Indo-
Pacifica (Bolton 1977). En México se colectd por primera vez en 1855 (Wetterer 2009). En

algunos sitios, principalmente islas, T. bicarinatum puede tener efectos devastadores en la
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fauna nativa. En islas coralinas de Australia por ejemplo, Greenslade (2008) observé que la
abundancia de esta especie aument6 100 veces en solo 10 afios y que redujo drasticamente
la abundancia de otros invertebrados.

Aunque T. bicarinatum ha sido considerada una plaga agricola en algunos lugares
(Mann 1920) también ha sido utilizada en el control bioldgico por ser depredadora de otros
insectos (Wetterer 2009). En México es una especie muy poco abundante y nunca hemos
observado ni tenido noticias de que constituya un problema agricola ni urbano.

En La Mancha a esta especie la encontramos unicamente en el pastizal y en la selva
mediana, en ambos sitios por colecta directa, pues no acude a los cebos ni cae en las
trampas. También se le encontr6 en el manglar en donde anida dentro de los tallos del
helecho Acrostichum danaefolium a los cuales entra por perforaciones hechas por las larvas

de una mariposa (Mehltreter et al. 2004).

Tetramorium simillimum (Smith) 1851

Especie viajera actualmente de distribucion cosmopolita, T. simillimum
probablemente es de origen africano, ya que la mayoria de las especies del género son de la
region Etiopica (Bolton 1977). Esta especie estd ampliamente distribuida en los tropicos del

mundo.

Aunque tenemos muy pocos registros de esta especie en La Mancha y pudiéramos
considerarla escasa no conocemos su verdadera abundancia, pues en nuestra localidad es

una especie criptica y la capturamos solamente mediante la revision de monolitos de suelo.
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La encontramos en el pastizal y en la selva mediana; en los alrededores la hemos colectado

en cultivos de maiz y cafia de azucar.

Finalmente, dentro de la reserva de La Mancha pero fuera de nuestros sitios de
estudio hemos encontrado otras especies exoticas tales como Strumigenys emmae, S.
margaritae, Allomerus sp., dos especies de Cardiocondyla y otras, que merecerian el
estudio detallado de sus poblaciones. Asimismo, un muestreo reciente de la hojarasca en las
selvas baja y mediana reveld por primera vez la presencia de Monomorium pharaonis,

hormiga exdtica de probable origen africano.

4. Discusion

Los ecosistemas costeros y las especies exoticas

Aunque la mayoria de los ecosistemas del mundo albergan especies de hormigas
exoticas e invasoras, los ecosistemas costeros son los mas propensos a tener mayor nimero
de estas especies, ya que generalmente llegan a los puertos comerciales junto con las
mercancias, o bien por el mar en objetos o plantas flotantes (McGlynn 1999). Ademas, por
norma general estas especies se establecen en sitios perturbados como las costas, que son
ambientes con mucho disturbio natural causado por la fuerza y salinidad del viento, los
huracanes, etc.

Por otro lado, las condiciones de conservacion de la matriz ecoldgica en la que se
encuentren los ecosistemas son determinantes para las invasiones, pues un entorno
perturbado con especies exoticas propiciard la colonizacion de estas especies hacia los
ecosistemas conservados. En la region en la que se ubica la reserva de La Mancha la
vegetacion natural ha desaparecido casi totalmente, quedando Unicamente fragmentos de
vegetacion secundaria, prevaleciendo los potreros y los cultivos de maiz y cafia de azicar.

Por su caracter de ambiente costero y por estar inmersa en una matriz de disturbio la
vegetacion de dunas costeras de La Mancha es muy propensa a albergar especies exoticas e

invasoras.
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Importancia de las hormigas exoticas e invasoras en La Mancha

De los cuatro tipos de vegetacion, el pastizal fue el sitio con mayor nimero de
especies exoticas e invasoras en relacion a la riqueza de su comunidad. Este resultado es
congruente con el hecho de que el pastizal corresponde a la fase mas temprana de la
sucesion vegetal en la zona, lo que le confiere las condiciones de mayor estrés ambiental y
por lo tanto, un ambiente favorable para el establecimiento de las hormigas exdticas e
invasoras. Ademas de esto en el pastizal la comunidad tiene pocas especies, lo que se ha
reconocido como una condicidon facilitadora para el establecimiento de las invasoras
(Armbrecht y Ulloa-Chacon 2003, Fargione et al. 2003).

Sin embargo, al considerar las abundancias relativas en la comunidad, estas especies
no son importantes ya que en este sitio dominan tres especies de Dorymyrmex que son
nativas no invasoras. Ademas, la invasora nativa Solenopsis geminata tiene baja
abundancia relativa (ver estudio de caso 2 en el apéndice de este trabajo), mientras que la
invasora ex6tica Paratrechina longicornis tiene problemas para prosperar.

El matorral y la selva baja tienen la menor riqueza relativa con solo dos especies
exoOticas o invasoras. Es interesante que el matorral es el sitio en que se encuentran las
mayores abundancias relativas de la invasora nativa S. geminata, y de la invasora exoética P.
longicornis. Ambas especies fueron observadas alimentandose de exudados de hemipteros,
por lo que pudieran estar compitiendo por este recurso. La comunidad del matorral merece
una mayor investigacion, pues en este sitio encontramos la mayor abundancia de hormigas
de toda la zona (ver capitulo III de este trabajo).

La selva baja fue el Unico sitio que no tuvo especies exoticas, conteniendo dos
especies invasoras nativas y con abundancias relativamente bajas; serd muy interesante
conocer las razones de la resistencia de esta selva a las especies exdticas.

Finalmente, en la selva mediana encontramos a todas las especies exoticas e
invasoras de la zona. Debido a la gran riqueza de especies de este sitio, la contribucion de
estas especies a la riqueza relativa no es importante. Sin embargo, respecto a su abundancia
relativa sobresalen dos invasoras nativas (S. geminata y W. auropunctata) y una especie
exotica viajera (Monomorium floricola); estas tres especies juntas representan casi el 20%

de la abundancia de hormigas en esta selva. Por la riqueza y abundancia relativa de exoticas
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e invasoras podemos considerar a la selva mediana el sitio mas “invadido” de los cuatro

tipos de vegetacion estudiados aqui.

Conocimiento de la estructura de la comunidad

Actualmente se considera que para el estudio de las hormigas invasoras es necesario
conocer la estructura de las comunidades naturales a las que han logrado penetrar (Ward
2008 y citas incluidas). Los atributos mas importantes a tomar en cuenta son la riqueza y la
abundancia de las especies, la estructura de gremios y la particion espacial.

Conocer la estructura de gremios funcionales de la comunidad nos puede ayudar a
entender qué nichos pudieran estar ocupando estas especies, definidas generalmente como
generalistas y oportunistas (Passera 1994). Aunque en plantas se ha encontrado que las
especies residentes inhiben el desarrollo de las especies exdticas de su propio gremio
funcional (Fargione et al. 2003), en el caso de las hormigas esto no siempre es asi, ya que al
ser generalistas pueden potencialmente competir con especies de distintos gremios
funcionales. Por ejemplo, Koptur et al. (2013) encontraron a Paratrechina longicornis
(invasora exotica), S. geminata y Wasmannia auropunctata (invasoras nativas)

alimentandose de néctar extrafloral de un helecho, junto con otras especies nativas.

Linea base de monitoreo

La deteccion temprana y el monitoreo de las especies invasoras son necesarios para
proteger a las comunidades naturales, sobre todo en ambientes susceptibles como la
vegetacion de dunas costeras. Estas especies son generalmente muy pequeias, por lo que
pasan desapercibidas durante un buen tiempo, y solo se detectan cuando ya son muy
abundantes y constituyen una amenaza para las comunidades nativas. El monitoreo
periddico y lo mas frecuente posible permite también detectar nuevas introducciones; por
ejemplo, nosotros hemos visitado la zona desde hace mas de 20 afios y solo es hasta
recientemente que encontramos a la invasora exotica Monomorium pharaonis en el suelo de
la selva mediana.

Finalmente, el hecho de haber establecido en este trabajo la linea base de monitoreo

de las hormigas exoticas e invasoras en La Mancha, nos ha abierto multiples perspectivas
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de estudios a futuro, tales como los de las interacciones de estas especies con la comunidad

de hormigas, la velocidad de invasion y el impacto en procesos clave en estos ecosistemas.
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6. Estudio de caso 1. Invasion de Solenopsis geminata (Hymenoptera: Formicidae)

a los sitios naturales de La Mancha, Ver.

Segunda parte del trabajo: Fragoso, C. y P. Rojas. 2009. Invasiones en el suelo: la
lombriz de tierra Pontoscolex corethrurus y la hormiga Solenopsis geminata en los
ecosistemas tropicales de México. Pp. 81-107. In: Aragén, G.A., M.A. Damian y J.F.
Lopez-Olguin (eds.). Manejo Agroecoldgico de Sistemas. Vol. 1. Publicacion especial
de la Benemérita Universidad Autdbnoma de Puebla. México. ISBN: 978-607-487-111-
1.
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RESUMEN

Se presentan dos casos de invasiones dentro del suelo en México, el de la lombriz
exotica Pontoscolex corethrurus y el de la hormiga nativa Solenopsis geminata. P.
corethrurus es una especie ampliamente distribuida en todo el mundo y la mas
comun en nuestro pais, tanto en ecosistemas naturales como en sistemas
perturbados. Se muestra que las comunidades nativas diversas y los suelos
arenosos constituyen frenos a la invasiéon de los ambientes naturales y que la
fragmentacién potencia la invasion. Se revisan las caracteristicas de la especie
invasora S. geminata, y su impacto en los ecosistemas naturales y agricolas. Se
demuestra que en La Mancha, Veracruz ha logrado invadir los ecosistemas
costeros, siendo mas frecuente en el matorral y en la selva baja. Este patron se
explica por una menor cobertura vegetal y por una comunidad pobre de especies
nativas resistentes. La selva mediana y las dunas resisten la invasion de esta
especie, debido probablemente a la insolacion del suelo: baja en la selva mediana
y muy alta en las dunas.

Palabras clave: invasoras, exdticas, nativas, tropicos, fragmentacion, La Mancha,
Veracruz.

INTRODUCCION

Desde que el hombre comenzé a desplazarse se inicid el flujo de especies
comensales asociadas a él. Este movimiento de especies se intensificoé con el
advenimiento de la navegacion maritima y los grandes viajes intercontinentales,
iniciados formalmente en los siglos XV y XVI. Desde entonces, el flujo de especies
accidental o intencional no ha cesado, de tal modo que practicamente no existe
un continente, pais o regién en que no se haya establecido una especie llevada
por el hombre.

En la actualidad este proceso ha alcanzado proporciones de tal magnitud, que la
comunidad cientifica esta evaluando su impacto en el funcionamiento de los
ecosistemas y, sobre todo, en las comunidades de especies nativas. Se han
publicado varios libros sobre el tema y, por ejemplo, a partir de 1999 apareci6 la
revista Biological Invasions que desde entonces ha estado publicando diversos
articulos sobre este tema; recientemente la revista TREE publicé un namero
especial sobre la misma tematica (2007, volumen 22 No. 9).

Las especies invasoras son organismos (usualmente transportadas por el hombre)
que logran establecerse por si mismas y de manera exitosa y dominante en un
ecosistema persistente nativo (IJUCN-ISSG, 2009 http://www.issg.org/). Ante la
gran cantidad de términos usados para referirse a una especie invasora (“alien”,
exodtica, no indigena, importada, introducida, no nativa, etc.) Valéry et al. (2008)
sugieren restringir el término para definir a las especies invasoras solamente con
base en la superioridad competitiva ante la desaparicién de obstaculos, la rapida
proliferaciéon y su dominio en los ecosistemas.

A nivel global en los ecosistemas terrestres, se le ha dado un mayor
reconocimiento a las invasiones de plantas, vertebrados e insectos generalmente
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area conservada, mayor sera la probabilidad de sobrevivencia de especies nativas
y endémicas.
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Figura 5. Porcentaje de biomasa de la especie invasora P. corethrurus y las
nativas Ramiellona sp nov.1 y Ramiellona mexicana, en cuatro selvas
altas y un pastizal en las inmediaciones de la Estacion de la UNAM, en
Los Tuxtlas, Veracruz. La selva 4 estd mas cerca de los edificios de la
estacion; las otras selvas estan al menos a un kildmetro de distancia.

ESTUDIO DE CASO 2: INVASION DE Solenopsis geminata A SITIOS
NATURALES DE LA MANCHA, VER.

INTRODUCCION

Solenopsis geminata (Fabricius) es una hormiga de tamano mediano, de color
castafio rojizo o negro, polimérfica, con soldados de cabeza enorme, obreras muy
agresivas y cuya picadura es muy dolorosa. Con esta breve descripcion podemos
reconocer a esta especie, omnipresente en los cultivos tropicales y en los
ecosistemas naturales con disturbio de México.

A nivel mundial S. geminata estd entre las seis hormigas invasoras mas
importantes, de alrededor de 150 especies introducidas por el hombre a nuevos
ambientes alrededor del mundo (McGlynn, 1999).

Aunque son muy dependientes del hombre para llegar a nuevos lugares, las
hormigas invasoras tienen caracteristicas especiales que las hacen ser muy
exitosas al penetrar a los ecosistemas naturales, en donde frecuentemente
reducen la diversidad nativa de hormigas y afectan a otros organismos directa e
indirectamente (Holway et al., 2002).
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S. geminata fue Descrita en 1804 por Fabricius con una reina de la localidad
“America meridionali”, por lo que desconocemos el lugar exacto del que proviene
el ejemplar tipo. Ahora sabemos que S. geminata forma parte de un grupo de
especies con origen en Sudamérica y que se dispers6 de manera natural hacia el
norte hasta llegar al sureste de los Estados Unidos (Trager, 1991). Algunas
poblaciones, incluyendo las del Caribe, pueden ser resultado del transporte
humano (Ross et al., 1987).

Las actividades humanas, principalmente el comercio han dispersado a esta
especie hacia numerosas zonas tropicales y subtropicales del mundo en
Norteamérica, Sudamérica, Africa, Australia, Asia y las islas del Pacifico y del
Oceano Indico (Hollway et al., 2002). A algunos sitios llegé desde hace mucho
tiempo, como es el caso de Hawai en donde esta bien establecida desde 1870
(Reimer et al., 1990).

En la actualidad S. geminata sigue dispersandose, como lo indican el primer
registro de su presencia en Dubai, Arabia (Collingwood et al., 1997) y las nuevas
poblaciones detectadas en el norte de Australia (Hoffmann y O’Connor, 2004).
Aunque prefiere las zonas calidas existen registros de su presencia también en
sitios templados (China, Wheeler, 1927; Canada, Ayre, 1977, citado por Taber,
2000).

En México tiene una amplia distribucion, siendo escasa por arriba de los 1400
msnm (Rojas, datos no publicados) pero extremadamente abundante en las tierras
bajas del este y sureste del pais (Rojas ef al., 2006). Esta especie presenta una
forma roja y una forma negra. En México parece que la forma roja es mas
abundante que la negra tanto en sitios abiertos como en selvas con disturbio.

Habitat v capacidad de colonizar

En su rango de distribucion original S. geminata anida en sitios abiertos de
ecosistemas perturbados de las tierras bajas y humedas (Risch y Carroll, 1982) en
una amplia variedad de tipos de suelo (Taber, 2000). Se ha encontrado que
mientras mas frecuentemente sea perturbado un sitio, mas probable es que S.
geminata sea la especie dominante de la comunidad de hormigas (Risch y Carroll,
1982). Cuando ha logrado penetrar a la selva o al bosque se encuentra siempre
en los micrositios mas abiertos (Taber, 2000).

Esta especie coloniza los lugares perturbados muy rapidamente, alcanzando altas
densidades de poblacion en cuestion de semanas; es probable que su rapido
incremento en abundancia se deba a la migracion hacia el sitio de colonias
completas, mas que a la fundacién de nuevas colonias (Perfecto 1991). En las
tierras bajas de México no esta solamente en los sitios abiertos, sino que penetra
a sitios boscosos perturbados, aunque se mantiene en bajas densidades; esto lo
hemos encontrado en selvas de los estados de Veracruz, Tabasco y Chiapas. En
las zonas montafiosas esta restringida a vivir en sitios insolados como los
agroecosistemas; en sitios con alta cobertura no hay S. geminata (Rojas, datos no
publicados).
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Los principales atributos de S. geminata que la hacen ser una especie invasora
exitosa, son su adaptabilidad a un amplio rango de habitats, sus habitos
alimenticios omnivoros, su gran agresividad interespecifica y a la existencia de
poliginia en algunas poblaciones (Ulloa-Chacon y Cherix, 1990). La poliginia
(existencia de varias reinas funcionales dentro de una colonia) aumenta la
probabilidad de que una fracciéon de la colonia sea capaz de fundar una nueva
colonia auténoma (Hélldobler y Wilson, 1990).

Poblaciones

Cada colonia madura de S. geminata alcanza una poblacién de cientos de miles
de obreras (Perfecto 1994), lo que le da gran capacidad de forrajeo, mientras que
la densidad de los nidos varia mucho y depende de si las colonias son poliginicas
0 no en esa poblacion. La cantidad de nidos en un sitio varia desde 24 nidos/ha en
Estados Unidos, hasta 2,500/ha en México y 3,700/ha en la India (Mclnnes y
Tschinkel, 1995; MacKay et al., 1990; Veeresh, 1990).

Importancia ecolégica y econémica

Dada la gran variedad de roles ecolégicos de las hormigas, la introduccion de una
especie invasora a ecosistemas naturales puede afectar la diversidad vy
abundancia de muchas otras especies. La pérdida de la diversidad mejor
documentada es la de la fauna de hormigas nativas mediante desplazamiento
competitivo (Holldobler y Wilson, 1990), disminucién que puede alcanzar hasta un
90% (Porter & Savignano, 1990). Respecto a otros insectos, Zimmerman (1970,
citado por Krushelnycky et al. (2005) registr6 en Hawai la extincién de una mosca
aptera del suelo, poco después de la introduccion de la hormiga invasora Pheidole
megacephala.

También algunas especies de vertebrados se han visto afectadas; Holway et al.
(2002) registran en Estados Unidos que la invasora S. invicta depreda los nidos de
al menos siete especies de aves y nueve de reptiles.

Por dltimo, las plantas también pueden padecer los efectos de las invasiones,
como es el caso de las plantas mirmecocoras, quienes ofrecen en su semilla una
recompensa nutritiva para sus hormigas dispersoras. En México se ha
documentado que dos especies invasoras (S. geminata y Wasmannia
auropunctata) interfieren con la dispersion de las semillas de una planta nativa
(Horvitz y Schemske, 19886).

Pocos de estos fenomenos estan estudiados en S. geminata, mientras que existen
numerosos trabajos sobre su dindmica en los campos de cultivo. En los cultivos
agricolas, esta especie puede volverse plaga de varias maneras, por ejemplo,
protegiendo a hemipteros vectores de enfermedades de las plantas, protegiendo a
malezas de los herbivoros, impidiendo que los polinizadores acudan a las plantas,
consumiendo semillas recién sembradas, etc. (Carrol y Risch, 1983). Pero, aunque
S. geminata puede ser muy nhociva, el efecto general que tiene en los cultivos
puede ser benéfico. Este es el caso de los cultivos de las regiones calido-humedas
de México y Centroamérica, en donde es la especie de hormiga mas abundante y
practicamente desplaza a todas las demas, por lo que los recursos disponibles son
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aprovechados mayoritariamente por ella. Es asi que se vuelve una importante
reguladora de las poblaciones de insectos, y al ser una depredadora denso-
dependiente puede controlar eficientemente a los insectos plaga, sobre todo
cuando éstos se encuentran distribuidos de manera agregada (Perfecto, 1991). En
cafetales y huertas de naranja, por ejemplo, captura a las larvas de la mosca de la
fruta Ceratitis capitata que caen al suelo para pupar (Eskafi y Kolbe, 1990). En
Filipinas, S. geminata ha resultado de gran ayuda para los agricultores al combatir
al hemiptero plaga del arroz Nilaparvata lugens, con una eficiencia mayor que la
de todo el ensamble de depredadores del cultivo (Way et al., 2002).

Otro de sus habitos, la granivoria, puede tener efectos tanto negativos como
positivos; como S. geminata consume semillas pequefias y medianas, en los
pastizales para el ganado o en cultivos de cereales de grano pequeno puede ser
perjudicial, mientras que en los policultivos tropicales de maiz, frijol y calabaza
puede ser util al consumir mas del 95% de las semillas pequenfas de malezas
(Carroll y Risch, 1984).

La invasion de Solenopsis geminata a los ecosistemas naturales, dentro y fuera de
su rango de distribucion natural y su potencial de ocasionar grandes
desequilibrios, debe ser una preocupacion en términos de la conservacion de
nuestras selvas. Este problema es particularmente preocupante, porque una vez
que una hormiga invasora se establece, es muy dificil de controlar y virtualmente
imposible de erradicar (Holway et al., 2002).

En el estudio de caso que ilustra esta seccion estimamos las abundancias de S.
geminata en relacién al ensamble de especies que vive en el suelo. Se estudiaron
cuatro sitios cercanos con vegetacion natural.

METODOS
Zona de estudio

La Reserva Natural de La Mancha (CICOLMA) comprende una superficie
aproximada de 96 ha y se localiza en la parte central de la costa del Estado de
Veracruz, entre los 19°35'12"N y 96°22'18"0O, en el Municipio de Actopan. El clima
de la zona es calido subhimedo con lluvias en verano, con una temperatura media
anual de 25 °C y una precipitacién de 1200-1500 mm anuales (Aw;(w)(i")gw”)
(Castillo-Campos y Medina, 2002).

Sitios de estudio

Selva mediana subperennifolia (SM). Se encuentra en la hondonada mas antigua
de la reserva sobre suelo arenoso y terreno plano. Su estrato arbéreo mide entre 6
y 20 m de altura con algunos elementos de vegetacién secundaria.

Selva baja caducifolia (SB). Se desarrolla en terrenos con pendiente moderada a
fuerte y suelos arenosos. La altura maxima de sus elementos arbéreos es de 12
m.
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Matorral (MA). Se desarrolla en las hondonadas himedas interdunas con estrato
arboreo hasta de 10 m de altura.

Pastizal natural sobre dunas (DU). La composicion floristica de este sitio varia en
funcion de la dinamica de las dunas; en el sitio de dunas semiestabilizadas en
donde se hizo el estudio crece el pasto Schizachyrium scoparium, var. littoralis y
algunas leguminosas.

Muestreo

Se estudiaron parcelas de 400 m? en cada uno de los tipos de vegetacién en la
época de secas y en la de lluvias. En cada parcela las hormigas se muestrearon
mediante trampas de caida (50), trampas subterraneas con cebo (50), trampas
superficiales con cebo (18) y muestras de hojarasca (10) procesadas con
extractores Winkler (con excepcion de las Dunas en donde no existe un estrato de
hojarasca). La captura directa (en el suelo o en la vegetacién) se consideré como
una trampa mas. La estimacion de la abundancia se hizo con los datos de
presencia/ausencia de cada especie en cada trampa. La frecuencia de ocurrencia
(FO) se obtuvo mediante la formula:

FO =n/N x100

donde: n=numero de veces que se capturo la especie
N= nGmero total de trampas utilizadas
La frecuencia relativa (FR) se obtuvo mediante la férmula:
FR = n/E x100
donde: n= nimero de veces que se capturo la especie
E= namero total de eventos de captura

RESULTADOS Y DISCUSION

La fauna de hormigas de La Mancha tiene una composicién faunistica tipicamente
neotropical. La riqueza total de la reserva es de 114 especies, con 86 viviendo en
el suelo. El sitio mas rico en especies es la selva mediana y el mas pobre el
pastizal de las dunas (Figura 6).

En los cuatro tipos de vegetacién estudiados se encontré a S. geminata con las
mayores abundancias en el matorral y las menores en el pastizal de las dunas.

Ademas de S. geminata, en los ecosistemas naturales de La Mancha vive otra
especie invasora, Wasmannia auropunctata, y tres especies exdticas:
Paratrechina longicornis, Tetramorium caldarium, y T. bicarinatum.
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Figura 6. Riqueza especifica total de hormigas por tipos de vegetacién en La
Mancha, Ver. SM= selva mediana, SB= selva baja, MA= matorral y DU=
pastizal sobre dunas.

Selva Mediana (Figura 7 a.b)

Con 55 especies en total, la comunidad de la selva mediana tiene como dominante
a la especie nativa Pheidole susannae con distribucién en sitios célidos desde
México hasta el norte de Sudamérica. Esta especie puede vivir en selvas virgenes,
en vegetacion secundaria, o aun en sitios muy perturbados. En La Mancha anida
en el suelo, en cavidades en la base de los arboles 6 en madera muerta.

La segunda especie en abundancia en este sitio es W. auropunctata, especie
nativa- invasora (i.e. nativa de la zona, pero con un comportamiento invasivo hacia
los sitios naturales). Esta especie, de origen neotropical, ha sido distribuida por el
comercio a todas las zonas tropicales y subtropicales del mundo en donde se ha
convertido en una plaga (Wetterer y Porter, 2003). Aunque puede vivir en bosques
bien conservados, nunca es tan abundante como en los sitios perturbados, en
donde se ha documentado que desplaza a otras especies nativas (Armbrecht y
Ulloa Chacon, 2003). La elevada abundancia de W. auropunctata (FO= 27.2%,
n=132) en la selva mediana de La Mancha constituye una sefial de alerta sobre el
posible impacto negativo que pueda tener (o haya tenido ya) en la fauna nativa.
Otras dos especies muy abundantes en el sitio son Solenopsis sp. aff. carolinensis
y Pheidole sp.2, ambas nativas.
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Figura 7. Abundancia de las especies de hormigas mas comunes en la selva
mediana de La Mancha, Ver. a) Frecuencia de ocurrencia (FO), b)
frecuencia relativa (FR). Ver indices de abundancia en la seccién de
métodos.
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En la selva mediana S. geminata ocupa el cuarto lugar en abundancia (FO=18%,
n=132). A pesar de su gran abundancia en las trampas, las colonias que logramos
encontrar en el sitio son pequenas e inconspicuas, encontrandose en ocasiones
en lugares no frecuentes para esta especie, como en tocones secos. Es probable
que la expansion de las poblaciones de S. geminata en este sitio esté limitada por
alguno(s) de los siguientes factores: a) la escasa insolacién del suelo; este sitio es
el de mayor cobertura vegetal de los cuatro estudiados y tiene pocos claros en el
dosel que permitan la entrada directa del sol hacia el suelo; b) la presencia y gran
abundancia de W. auropunctata en el suelo; esta especie puede estar impidiendo
a las reinas jovenes la fundacion de nuevas colonias; c) la presencia de otras
especies nativas anidando en el suelo; las dos especies de Pheidole abundantes
en este sitio, al igual que S. geminata, consumen semillas de plantas anuales, por
lo que pudieran estar compitiendo entre ellas.

Es interesante mencionar que a la selva mediana también ha entrado, aunque con
abundancias bajas (FO= 1.5%) la especie exética Tetramorium caldarium,
originaria de Africa y ahora ampliamente distribuida en todas las regiones
tropicales (Bolton 1979). El efecto de esta especie sobre la biodiversidad nativa no
se conoce.

Selva Baja (Figura 8 a. b)

En la selva baja la comunidad de hormigas esta compuesta por 47 especies, dos
de ellas invasoras (S. geminata 'y W. auropuncata). En relacién al sitio anterior, en
la selva baja las abundancias de estas dos especies se presentan en un patrén
inverso: S. geminata (FO=20.5%) es mucho mas abundante que W. auropunctata
(FO=7.5%). A nivel de toda la comunidad S. geminata ocupa el 4° lugar en
abundancia.

Existen en este sitio condiciones mas adecuadas para la prosperidad de S.
geminata, ya que la cobertura vegetal es mucho menor y consecuentemente la
insolacién del suelo es mayor, aspecto muy importante para el desarrollo de las
larvas. Por ofro lado, dos de las especies dominantes en el sitio (Azteca velox y C.
planatus) son de habitos arboricolas por lo que las posibles interacciones
negativas con S. geminata seran bajas. En experimentos con cebos en el suelo,
hemos encontrado que estas dos especies acuden a ellos muy raramente,
mientras que S. geminata aparece siempre y frecuentemente los monopoliza
(Rojas y Ayala en prep.).

Otra especie abundante en el sitio es Solenopsis sp. aff. carolinensis, de habitos
casi totalmente subterraneos. Se ha reportado que las especies hipogeas pueden
sobrevivir en areas ocupadas por una hormiga invasora. Incluso se ha especulado
que una especie hipogea (Solenopsis molesta) puede estar controlando las
poblaciones de una especie invasora (Solenopsis invicta) al alimentarse de sus
larvas (Tschinkel, 1988).
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Figura 8. Abundancia de las especies de hormigas mas comunes en la selva baja
de La Mancha, Ver. a) Frecuencia de ocurrencia (FO), b) frecuencia
relativa (FR). Ver indices de abundancia en la seccién de métodos.

Matorral (Figura 9 a, b)

El matorral cuenta con un ensamble de 37 especies y es, entre los cuatro tipos de
vegetacion estudiados, el que mas ha favorecido el establecimiento de S.
geminata. Es la especie mas frecuente (FO=40%, n=132) y ubicua de las que
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conforman la comunidad del suelo de este sitio. También aqui alcanza la mayor
abundancia relativa (FR) encontrada con cerca del 12% de la abundancia total de
hormigas del sitio. Las otras (5) especies importantes huméricamente son todas
especies hativas.
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Figura 9. Abundancia de las especies de hormigas mas comunes en el matorral de
La Mancha, Ver. a) Frecuencia de ocurrencia (FO), b) frecuencia relativa
(FR). Ver indices de abundancia en la seccién de métodos.
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En este sitio S. geminata parece encontrar las condiciones microclimaticas
optimas para su desarrollo, ademéas de que no parecen existir en la comunidad
competidoras posibles para ella. Monomorium ebeninum, aunque muy abundante,
es de falla pequena y no consume semillas, por otro lado Solenopsis sp. aff.
carolinensis tiene habitos subterraneos, por lo que sus interacciones con S.
geminata probablemente son minimas (ver arriba). De las especies importantes,
unicamente Pheidole sp. 7 y Tetramoruim spinosum tienen, al igual que S.
geminata, una dieta rica en semillas de plantas anuales, por lo que podrian
establecer con ella una competencia por el alimento. Finalmente, es interesante
anotar que P. susannae, la especie dominante de la selva mediana vy,
presumiblemente su principal competidora, también esta en este sitio pero con
muy baja abundancia (1.5% de la abundancia total).

Aunque con abundancias relativas bajas (FR=4%) en este sitio se ha establecido
la especie africana Paratrechina longicornis, considerada por algunos autores
como invasora (McGlynn, 1999). Actualmente de distribuciéon pantropical, es muy
resistente a condiciones extremosas y es generalista en su alimentacion. En este
sitio no encontramos a W. auropunctaia, probablemente debido a la gran
insolacion del suelo.

Dunas (Figura 10 a. b)

El ensamble de especies del pastizal de las Dunas esta formado por 14 especies,
pero el grueso de la abundancia se reparte Unicamente entre cuatro especies
nativas, tres de ellas tipicas de sitios secos y muy resistentes a las altas
temperaturas (Dorymyrmex bicolor, D. insanus 'y Forelius pruinosus). En México
estas especies prosperan en condiciones extremosas y se encuentran
generalmente en zonas aridas y semiéridas, en vegetacién costera o en sitios muy
degradados. Viven en el suelo, son omnivoras y les atraen mucho los aztcares de
los afidos y de los nectarios extraflorales. La otra especie muy abundante en este
sitio es Brachymyrmex sp. que, vale la pena decir, no vive en la selva mediana y
es muy escasa en la selva baja y en el matorral.

Algunos elementos poco abundantes como Atta cephalotes, Camponotus planatus
y C. brevispinosa, acuden a forrajear a las Dunas provenientes del matorral
aledano. S. geminata también ha logrado penetrar a este ambiente natural, pero
no ha podido prosperar, como lo muestra su contribucion de solamente el 8% de la
FO (vs. 42.6% de D. bicolor), que es al mismo tiempo, la mas baja de todos los
sitios. Es util aclarar que es posible que parte de las trampas de las Dunas
contengan forrajeras provenientes de colonias establecidas en el vecino matorral,
en donde S. geminata es muy abundante; de ser asi, su abundancia seria ain
menor.,
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Figura 10 Abundancia de las especies de hormigas mas comunes en el pastizal
sobre dunas de La Mancha, Ver. a) Frecuencia de ocurrencia (FO), b)
frecuencia relativa (FR). Ver indices de abundancia en la seccién de
métodos.
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Una de las razones probables de su escaso éxito en las Dunas, es su capacidad
limitada de tolerar las altas temperaturas y la desecacion imperantes en el sitio. Se
sabe que entre las especies nativas resistentes a ser desplazadas estan aquellas
adaptadas a condiciones fisicas que no toleran las invasoras. Por ejemplo
Dorymyrmex insanus y Forelius mccooki (nativas) conviven localmente con
Linepithema humile (invasora), pero solo ellas resisten el calor de los sitios de
gran insolacion (Holway et al., 2002).

CONCLUSION

Por su ubicacion en la costa, la vegetacion de La Mancha ha sufrido la
perturbacion natural desde su origen, estando sujeta al efecto de los “nortes” y
eventualmente, de los huracanes. Por otro lado, la influencia humana
probablemente lleva siglos de existir en el sitio (se han encontrado vestigios
arqueolégicos de “concheros” que datan del 800 D.C.). Aunado a esto, el puerto
de Veracruz, puerta de entrada de especies exéticas desde el siglo XVI, se
encuentra a sélo 50 Km hacia el sur. En el caso de las hormigas, las reinas son
buenas voladoras y pueden desplazarse varios kildmetros una vez fecundadas,
por lo que pueden colonizar sitios relativamente cercanos (Holldobler y Wilson,
1990).

Todo esto, junto con las caracteristicas intrinsecas de algunos sitios de la reserva,
hacen que Solenopsis geminata amenace con prosperar y comportarse como
especie invasora, principalmente en el matorral y en la selva mediana. Sabemos
gue aun con alguin régimen de proteccidn, los sitios naturales no estan exentos del
peligro de las especies invasoras, sobre todo cuando se encuentran dentro de una
matriz de disturbio. Por ello es importante estudiar la dinamica de esta especie en
La Mancha con un enfoque hacia la conservacion de las comunidades nativas de
plantas y animales.

CONCLUSIONES GENERALES

La invasién de especies en los suelos de México ha ocurrido desde hace cientos
de afios; su documentacién y estudio sistematico, sin embargo apenas esta
comenzando.

No sabemos, por ejemplo, el efecto que estos organismos estan teniendo sobre
procesos edéficos fundamentales como la descomposicion de la materia organica,
el flujo de nutrientes, la filtracién del agua, etc. Se tienen ejemplos draméaticos de
como algunas especies invasoras pueden llegar a colapsar el funcionamiento del
suelo. Por ejemplo la especie de lombriz de este estudio, P. corerthrurus, colaps6
totalmente el funcionamiento de pastizales en Brazil (Chauvel et al., 1999). Las
lombrices nativas de las selvas no pudieron adaptarse a las nuevas condiciones
de los pastizales implantados y desaparecieron, lo que fue aprovechado por P.
corethrurus. Sin embargo la invasién, combinada con la compactacién por el
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ganado, produjo fuertes cambios en la estructura del suelo que terminé por
impedir el establecimiento de los pastos.

La proliferacion de las especies invasoras generalmente sigue a la modificacion de
los ambientes naturales; en algunos casos, sin embargo, las especies nativas
pueden tener ventajas competitivas. Esto se observa en el estudio de caso 2, en
donde las hormigas nativas predominan en selvas medianas y dunas, situaciones
en donde la hormiga invasora S. geminata no prospera. Otro ejemplo con
lombrices ocurre en los pastizales nativos de California, en donde la lombriz nativa
Argilophilus marmoratus crece mas rapido en los ambientes perturbados y
adquiere una ventaja sobre la invasora Aporrectodea trapezoides cuando los
ambientes son poco productivos (Winsome et al., 2006). Causas de este tipo,
ademas de las senaladas por Fragoso ef al. (1997, 1999) y Gonzalez et al. (2006)
para las lombrices (pero que se pueden extrapolar al resto de la fauna del suelo)
como el tiempo de la perturbacion, la intensidad de la perturbacién y la habilidad
competitiva podrian explicar la diversidad de especies nativas en los ambientes
perturbados mexicanos y en particular de los pastizales (Brown et al., 2004).

En este trabajo se muestra coémo la fragmentacion en bosques tropicales favorece
la invasién y dominio de una especie invasora de lombriz dentro de los dispersos y
escasos parches de vegetacién natural. En el caso de las hormigas, los corredores
de arboles (cercas vivas, bosque en galeria, etc.) probablemente son
fundamentales en el mantenimiento de la diversidad de especies nativas. En el
caso de las lombrices, estos corredores probablemente no son importantes.

Es imperativo el estudio y monitoreo en el suelo de las especies invasoras de
invertebrados, principalmente debido al impacto que tienen sobre la fauna nativa.
Asimismo es necesario clarificar si su impacto es siempre negativo, tanto en las
comunidades nativas como en los procesos del suelo y del ecosistema.
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7. Estudio de caso 2. Limitaciones de Solenopsis geminata (Hymenoptera:
Formicidae) para invadir el pastizal de las dunas de La Mancha, Ver.

Patricia Rojas Fernandez

Aceptado para su publicacion en el libro Espejel, I. y P. Moreno-Casasola.

Ecologia de las Dunas Costeras de México (en prensa).

Las hormigas son omnipresentes y abundantes en los ecosistemas terrestres
templados y calidos, y en la mayoria de ellos desempefian funciones clave (Holldobler y
Wilson 1990). La mayoria de las especies anida dentro del suelo, explotando el hecho
universal de que tan solo a unos cuantos centimetros de profundidad la temperatura varia
muy poco a lo largo del afio, lo que no sucede con la superficie del suelo, cuya temperatura
puede fluctuar mucho, aun a lo largo de un mismo dia (Lavelle y Spain 2001). En los
ambientes tropicales con poca cobertura vegetal, la temperatura de la superficie del suelo
puede ser tan alta que limite o impida el forrajeo de las hormigas (Marsh 1985, Torres
1984); otros factores fisicos y bioldgicos, como el tipo de suelo o la escasez de alimentos,
contribuyen a las condiciones adversas para las hormigas (Curtis y Seely 1987). En estos
ambientes se establecen ensambles de hormigas pobres en especies y con integrantes muy
tolerantes al estrés o con adaptaciones fisiologicas o conductuales especificas (ver por
ejemplo: Heatwole 1991, 1996; Durou et al. 2002). Tal es el caso del pastizal sobre dunas
de la reserva natural del Centro de Investigaciones Costeras La Mancha (CICOLMA).

La reserva del CICOLMA comprende aproximadamente 96 ha y se localiza en el
Municipio de Actopan en el estado de Veracruz (19°35'12”N; 96°22'180), tiene un clima
calido subhtimedo con lluvias en verano, una temperatura media anual de 25 °C y una
precipitacion de 1200-1500 mm anuales (Castillo-Campos y Medina 2002). En las dunas
semiestabilizadas el pastizal se alterna con manchones de matorral; entre las especies mas
importantes estan las gramineas Andropogon glomeratus y Trachypogon plumosus y la
compuesta Palafoxia lindenii (para informacion detallada sobre la vegetacion de dunas
costeras véase Moreno-Casasola y Travieso-Bello 2006).

Las hormigas se colectaron con técnicas cualitativas (manual directa) y cuantitativas
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(trampas de caida, cebos subterraneos y superficiales, y monolitos de suelo). La frecuencia
de ocurrencia de cada especie se expresa como el porcentaje de trampas en el que cada
especie se capturo.

La comunidad de hormigas estd formada por 15 especies, pero el grueso de la

abundancia se reparte inicamente entre cuatro especies nativas.

Cuadro 1. Lista de las especies de hormigas del pastizal de las dunas de La Mancha, Ver.
En negritas las especies mas abundantes.

Subfamilia Dolichoderinae Subfamilia Myrmicinae
Dorymyrmex bicolor Wheeler Atta cephalotes (Linnacus)
D. smithi (Buckley) Crematogaster crinosa Mayr
Forelius pruinosus (Roger) Cardiocondyla nuda (Mayr)

Solenopsis geminata (Fabricius)

Subfamilia Formicinae S. isopilis MacKay y Vinson
Brachymyrmex sp.1LM Trachymyrmex sp. (PR02)
Camponotus planatus Roger Wasmannia auropunctata (Roger)
C. atriceps (F. Smith) Subfamilia Pseudomyrmecinae
Paratrechina longicornis (Latreille) Pseudomyrmex brunneus F. Smith

Tres de estas especies, tipicas de sitios secos y muy resistentes a las altas
temperaturas (Dorymyrmex bicolor, D. smithi y Forelius pruinosus), se encuentran
generalmente en zonas aridas y semidridas, en vegetacion costera o en sitios muy
degradados. Anidan dentro del suelo y son generalistas en su alimentacion, aunque
prefieren los azlicares de hemipteros y de nectarios extraflorales (Wheeler y Wheeler
1986). La cuarta especie es Brachymyrmex sp.1LM que forrajea tanto superficialmente
como de manera subterranea; se trata de una especie diminuta que se encontrd
frecuentemente en los cebos de atin. La composicion del ensamble y la dominancia de

estas cuatro especies son exclusivas del pastizal de las dunas y no se presentd en ninguno

de los otros tres tipos de vegetacion estudiados con detalle en la reserva.




Figura 1. Las cuatro hormigas mas abundantes del pastizal sobre dunas de la Mancha, Ver.
A. Dorymyrmex bicolor B. Dorymyrmex smithi C. Forelius pruinosus D. Brachymyrmex
sp.1LM.

Cuadro. 2 Frecuencia de las especies mas abundantes del pastizal en otros tres tipos de
vegetacion de La Mancha, Ver. (porcentaje del nimero de trampas en que se encontr6 cada
especie; entre paréntesis el nimero de trampas colocadas).

selva selva
Especie mediana baja matorral pastizal
(162) (172) (132) (122)
Dorymyrmex bicolor 0 0 9 42.6
Brachymyrmex spl LM 0 4.6 9 37.7
Dorymyrmex smithi 0 0 0 22.9
Forelius pruinosus 0 0 15 19.7

Una de las especies que merece atencion especial es Solenopsis geminata, especie
invasora omnipresente en los ambientes tropicales con disturbio y una de las mas

importantes a nivel mundial (McGlynn 1999). El impacto negativo de las hormigas
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invasoras radica en que mediante desplazamiento competitivo frecuentemente reducen la
diversidad de hormigas nativas, reduccion que puede alcanzar el 90% (Porter & Savignano
1990). Risch y Carroll (1982) encontraron que mientras mas frecuente sea el disturbio en
un sitio, es mas probable que S. geminata sea la especie dominante del ensamble de
hormigas. Por su alto grado de disturbio natural, el pastizal de La Mancha se encuentra

amenazado por las especies invasoras.

y [+
o _i\hﬂ/ .

Figura 2. La hormiga invasora Solenopsis geminata.

Si bien S. geminata ha logrado penetrar al pastizal, hasta el momento no ha podido
prosperar (frecuencia de 8.2% vs. 42.6% de D. bicolor) e inclusive presenté una muy baja
frecuencia con respecto al matorral aledafio. Una de las razones probables de su escaso
éxito en las dunas, es su capacidad limitada para tolerar la desecaciéon y las altas
temperaturas del sitio. Se sabe que entre las especies nativas resistentes a la invasion de
exoticas estdn aquellas adaptadas a condiciones fisicas que las invasoras no pueden tolerar
(Holway et al. 2002).
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Pastizal de las Dunas
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Figura 3. Abundancia de las especies de hormigas mas comunes en el Matorral y el
Pastizal de las Dunas de La Mancha, Ver. En rojo se ilustra a la especie invasora Solenopsis
geminata.
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El problema de las invasoras es preocupante, ya que una vez que una hormiga
invasora se establece es muy dificil de controlar y virtualmente imposible de erradicar
(Holway et al. 2002). La presencia en el pastizal, aunque en abundancias muy bajas, de las
también invasoras Wasmannia auropunctata y Paratrechina longicornis sugiere que este
problema puede agravarse y debido a que estas especies tienen el potencial de ocasionar
grandes desequilibrios en los ecosistemas naturales, es importante monitorear su dindmica
en este pastizal. Finalmente, no sabemos qué tan frecuente es este problema en otras dunas

de las costas de México.
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CAPITULO VI

Conclusiones y perspectivas

En este trabajo se analizaron las comunidades de hormigas de un mosaico de
vegetacion de dunas costeras en La Mancha, Ver. y se trata del primer estudio a nivel de
comunidades de estos insectos en este ambiente en nuestro pais. La ubicuidad de las
hormigas tropicales y su fidelidad al habitat permiti6 que pudiéramos estudiarlas en las
diferentes etapas de la sucesion vegetal que se presentan en la localidad: pastizal natural,
matorral, selva baja caducifolia y selva mediana subperennifolia.

La diversidad de especies que encontramos fue elevada con respecto a la pequefia
superficie que ocupa la reserva, lo que probablemente se debe a la heterogeneidad del
ambiente y a que entre sus tipos de vegetacion se encuentra una selva mediana en buen
estado de conservacion. Esto queda ejemplificada con el hecho de que en La Mancha se
encuentra el 12.4% de las especies registradas hasta el momento en México y el 34% de las
del estado de Veracruz.

Como esperabamos, las comunidades de los cuatro sitios de estudio tuvieron una
estructura diferente en cuanto a riqueza especifica, diversidad y composicion faunistica y
espectro de gremios funcionales, siendo la selva mediana el sitio mas rico en especies
probablemente debido a su mayor complejidad y riqueza de especies vegetales. Un
resultado no esperado, sin embargo, fue que la riqueza especifica de hormigas no siguio el
patron que corresponderia con el gradiente de sucesion vegetal, PA—>MA—SB—SM,
propuesto por nosotros como hipotesis y con base en los estudios previos de la vegetacion
de la zona.

En cambio, encontramos que la composicion de especies de hormigas fue muy
semejante entre las dos etapas serales mas tempranas (pastizal y matorral) por un lado, y las
dos selvas, por el otro. Por esto consideramos que la selva baja y la selva mediana
constituyen cada una etapas terminales de dos procesos sucesionales independientes. Esto

puede explicarse por las diferencias topograficas de los sitios en los que se desarrolla cada
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selva, lo que repercute directamente en el distinto nivel de estrés ambiental. Futuros
estudios similares con otros organismos corroboraran la validez de esta hipotesis.

La dificultad en definir los gremios en las comunidades de hormigas es un problema
recurrente en los ensambles de especies muy ricos; nuestra propuesta de clasificacion en
gremios se apoya en lo propuesto por otros autores, sin embargo lo novedoso de nuestro
enfoque es que esta clasificacion puede ser usada en especies provenientes de diferentes
estratos desde el subsuelo hasta el dosel y en diferentes tipos de vegetacion. Una
caracteristica que puede resultar limitante es que requiere de un conocimiento amplio de la
historia natural de las especies bajo estudio, ya que se necesita recabar informaciéon muchas
veces faltante en la bibliografia acerca de la localizacion de los nidos y habitos de forrajeo,
por ejemplo. En este sentido resulta positiva la reciente revaloracion de los estudios de
historia natural. Uno de los resultados mas interesantes fue que la agrupacion de los sitios
en cuento a la estructura de gremios fue similar a la agrupacion observada con base en la
riqueza y composicion de especies.

A lo largo del trabajo de campo, especialmente durante las recolectas directas, la
revision de cebos y la busqueda de la ubicacion de los nidos de las especies, nos
encontramos con muchas preguntas interesantes acerca de cémo estan estructuradas las
comunidades. Algunas de estas preguntas han sido parcialmente respondidas por nuestros
estudiantes que han trabajado en La Mancha y constituyen articulos en proceso para su
publicaciéon. Por ejemplo (las especies dominantes en cudnto a abundancia son
jerarquicamente dominantes en el aprovechamiento del recurso?; si las hormigas son los
principales depredadores de los termes ;bajo qué condiciones conviven estrechamente en la
fraccion lefiosa de la hojarasca?; si los senderos multiespecificos son utilizados por varias
especies potencialmente competidoras ;como se estructuran los ensambles de hormigas que
recorren estos senderos en los arboles de la selva mediana? Otros temas interesantes, sin
embargo, aun estan por investigarse.

Otros aspectos de la estructura de las comunidades deberan estudiarse a un nivel
mas fino, como es el caso de los habitos troficos de las especies. Por ejemplo, en la selva
mediana encontramos en varias ocasiones a dos y hasta tres especies distintas conviviendo

en el mismo nido, lo que nos hace suponer la existencia de una relacion cleptobidtica. Otro
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caso similar es el de Mycocepurus smithii y M. curvispinosus, a quienes encontramos
viviendo en el mismo nido; sera interesante conocer qué relacion tréfica tienen estas dos
especies, o si en realidad los individuos que encontramos pertenecen a dos morfos de una
misma especie. Los habitos troficos de las especies exdticas e invasoras también deberan
estudiarse con detalle, con el fin de detectar si estan desplazando a otras especies nativas
mediante la monopolizacion del recurso.

El estudio de los cambios en la comunidad, a 20 afos del muestreo hecho para este
trabajo, sera muy interesante en relacion con los cambios en la vegetacion, sobre todo del
pastizal y el matorral. Para la zona se conocen los cambios que ha tenido la vegetacion del
pastizal en este mismo lapso de tiempo, por lo que se podran correlacionar con los cambios
en las comunidades de hormigas.

El monitoreo de los cambios en la abundancia y la distribucion de las especies de
hormigas invasoras deberd ser un tema prioritario, sobre todo en la selva mediana en donde
vive casi el 85% de las especies de la reserva y es el sitio mas amenazado por estas
especies. Ademas, la selva mediana de La Mancha, es un tipo de vegetacion relictual a
nivel de todo el Golfo de México, por lo que su conservacion es ain mas importante.

En el contexto del aumento de las invasiones a nivel mundial, asi como del cambio
climatico, nuestros litorales estan entre los méas amenazados del mundo, por lo que es
necesario incrementar el conocimiento de su biota, y de este modo contribuir con los planes

encaminados a su conservacion.
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APENDICE

Algunas especies de hormigas de La Mancha, Ver.
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Subfamilia Dolichoderinae

Azteca forelii Emery, 1893

Dolichoderus diversus Emery, 1894
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Dolichoderus lutosus (Smith, 1858)

Dorymyrmex bicolor Wheeler, 1906

Dorymyrmex smithi Cole, 1936
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Dorymyrmex sp. aff. flavus

Forelius pruinosus (Roger, 1863)
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Subfamilia Ectatomminae

Ectatomma ruidum (Roger, 1860)

Subfamilia Ecitoninae
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Labidus praedator (Smith, 1858)
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Neivamyrmex rugulosus Borgmeier, 1953
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Nomamyrmex esenbeckii wilsoni (Santschi, 1920)
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Subfamilia Formicinae

Camponotus etiolatus Wheeler, 1904
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Camponotus novogranadensis Mayr, 1870
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Nylanderia steinheili (Forel, 1893)
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Paratrechina longicornis (Latreille, 1802)
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Subfamilia Myrmicinae

Cephalotes umbraculatus (Fabricius, 1804)
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Crematogaster corvina Mayr, 1870

Crematogaster crinosa Mayr, 1862

Crematogaster torosa Mayr, 1870
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Crematogaster sp. aff. curvispinosa

Cyphomyrmex costatus Mann, 1922

Cyphomyrmex rimosus (Spinola, 1851)
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Monomorium ebeninum Forel, 1891

Monomorium floricola (Jerdon, 1851)
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Nesomyrmex wilda (Smith, 1943)
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Rogeria belti Mann, 1922
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Rogeria cuneola Kugler, 1994

Solenopsis molesta (Say, 1836)
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Strumigenys boneti Brown, 1959

Strumigenys elongata Roger, 1863
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Tetramorium bicarinatum (Nylander, 1846)
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Wasmannia auropunctata (Roger, 1863)
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Subfamilia Ponerinae

Platythyrea punctata (Smith, 1858)
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Subfamilia Pseudomyrmeciinae

Pseudomyrmex gracilis (Fabricius, 1804)
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